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1. INTRODUCCION.
21.1. NIVELES DE CONCRECION DEL PROBLEMA INVESTIGADO.
El trabajo que aquí presentamos se sitúa en el contexto de las teorías 
selectivas que tratan sobre el mantenimiento de la variabilidad en poblado 
nes naturales. Por lo tanto el primer punto de concreción lo centramos al 
nivel del papel que juega la selección frente a otros tipos lógicos de ex­
plicación de la variación. El segundo nivel de concreción lo situaremos en 
los diversos tipos de explicación selectiva. Al igual que el primer nivel 
no significa, en el contexto actual de la Genética de Poblaciones, que ca­
da tipo de explicación de la variabilidad sea excluyente de modo absoluto, 
tampoco son excluyentes los diferentes tipos de explicación selectiva. Des­
de el punto de vista empírico hemos centrado, por lo tanto, nuestro interés 
en la detección de selección dependiente de densidades y frecuencias génicas 
como mecanismos de selección que pueden justificar la existencia de variabjl 
lidad en poblaciones de una manera estable. Siguiendo en el campo empírico 
hemos decidido tomar como fuente de análisis algunos componentes de la efi­
cacia biológica que podían manifestar su acción en el contexto de estos ti­
pos de selección. Por lo tanto el tercer nivel de concreción nos ha situado 
frente a los muchos parámetros existentes. Pero este descendimiento se man­
tiene hasta situaciones experimentales concretas, puesto que hemos elegido, 
del total posible para investigar, algunos caracteres, al menos como marcado 
res fenotípicos, y, por otra parte, seleccionando un organismo habitual en 
Genética de Poblaciones. Todo el proceso de concreción se sitúa, por lo tan 
to, en esta ciencia y ha significado, al menos, cinco decisiones que, en par 
te son arbitrarias y, en parte, se sitúan en el programa seleccionista clá­
sico de investigación de la misma. Es decir: a) explicación selectiva; b) se 
lección dependiente de densidades y frecuencias; c) elección de determinados 
componentes de eficacia; d) elección de organismo; y e) elección de caracte 
res.
1.2. LA TEORIA DE LA SELECCION DEPENDIENTE DE FRECUENCIAS.
El planteamiento conceptual no reviste excesiva complejidad. Cuando co 
nocemos las frecuencias genotípicas de una población y el sistema de aparea 
miento de que disponen, el proceso de selección natural sobre las generado 
nes puede describirse en términos de eficacias reproductivas absolutas o re 
lativas. Es cierto que una aproximación sencilla, teóricamente más accesi­
ble, y empíricamente también, es suponer que ese descriptor del proceso de
3selección que es la eficacia tiene un valor constante para cada genotipo. 
Desde un punto de vista más posibilista no hay objeción teórica para pensar 
que ese concepto sea una función de algún o algunos parámetros, en concreto 
la frecuencia y la densidad. Nos referiremos aquí al caso de un valor selec 
tivo que es una función dada de la frecuencia de los genotipos. Ya Fisher 
(1958) en 1929 apunta este tipo de interpretación para los coeficientes de 
selección en relación con el mimetismo batesiano.
Como comentan Ayala y Campbell (1974) hay una doble fuente de acceso a 
la investigación de este tipo de mecanismo. Por un lado estudios experimen 
tales que ponen de manifiesto la existencia de coeficientes de selección 
dependientes de la frecuencia genotípica. Por otro lado la investigación de 
mecanismos que puedan conducir a equilibrios estables de los polimorfismos, 
lo que también ha sido una fuente auxiliar que ha puesto de manifiesto su 
importancia. Nuestro punto de vista, adicional al de la revisión de Ayala y 
Campbell (1974) es que los estudios teóricos recientes están poniendo de 
manifiesto la importancia combinada en poblaciones naturales de mecanismos 
de selección dependiente de frecuencia y densidad.
1*2.1. Análisis de las poblaciones experimentales.
Evidencia experimental de dependencia de la frecuencia fue encontrada 
por Wright y Dobzhansky (1946) en Drosophila pseudo-obscura en relación con 
el polimorfismo de inversiones. En concreto las poblaciones fundadas con 
las ordenaciones ST y Ch evolucionaban hacia un equilibrio estable con 0.70 
como frecuencia de ST. El análisis detallado del cambio de frecuencia gene­
racional era compatible con un posible mecanismo que hacía depender la efi­
cacia de la frecuencia relativa de la ordenación. Levene, Pavlovsky y 
Dobzhansky (1954) confirmaron la posibilidad de que este fuera un fenómeno 
general, de tal manera que un cariotipo tuviera una eficacia dependiente 
de la composición genética donde estuviera integrado. En concreto trataron 
de probar que una eficacia inversamente dependiente de la frecuencia era un 
modelo explicativo adecuado. Este tipo de explicación conecta con la idea 
intuitiva de que la estabilidad poblacional de un polimorfismo aparece si 
las formas abundantes de un genotipo dado tienen menor valor adaptativo que 
esas mismas formas en menor frecuencia. No obstante, y aunque es un prece­
dente que se mantendrá en la historia de este problema, no constituye, como 
ya veremos el único procedimiento que genera estabilidad poblacional. Son
4amplias otras evidencias de que en las poblaciones experimentales se presen 
tan coeficientes de selección dependientes de la frecuencia (Teissier, 1954; 
Spiess, 1957; Yarbrough y Kojima, 1967; Tobari y Kojima, 1967; Kojima y Toba­
rá, 1969a'; Polivanov y Anderson, 1969; Mourao et al., 1972; Anxolabéhére, 
1976a, 1976b; Ribo, 1977; Nassar, 1979; Anxolabéhére, 1980b; Fleuriet, 1981). 
Una revisión importante puede encontrarse en DeBenedictis (1978).
La selección dependiente de frecuencias también ha sido puesta de mani^ 
fiesto en estudio de competencia interespecífica (Miller, 1964; Narise,1965; 
Ayala, 1972; Budnik y Brncic, 1974; Wallace, 1974; Richmond, 1975; Budnik y 
Brncic, 1976).
Una atención especial merecen los estudios llevados a cabo por Kojima 
y sus colaboradores. Se enfrentaron con la cuestión de la selección depen­
diente de frecuencias desde un cuádruple punto de vista. En primer lugar de­
tectaron selección de este tipo para inversiones cromosómicas (Tobari y Ko­
jima, 1967; Kojima y Tobari, 1969b) .También la pusieron de manifiesto, en 
segundo lugar, en relación con el polimorfismo enzimático (Kojima y Yarbrough, 
1967; Yarbrough y Kojima, 1967; Kojima y Tobari, 1969a).En tercer lugar ut¿ 
lizaron la técnica de medios precondicionados para determinar posibles agen 
tes causales de la variación de la eficacia con la frecuencia (Huang et al., 
1971; Kojima y Huang, 1972). En última instancia han teorizado sobre el va­
lor y las consecuencias de este fenómeno en relación con el polimorfismo y 
el lastre genético (Kojima, 1971a, 1971b). Desde nuestro punto de vista, ex 
cepto para el campo de la selección sexual, que trataremos a continuación, 
los trabajos de Kojima y colaboradores han supuesto un punto de partida teó 
rico-experimental para la situación de este fenómeno selectivo. No solamente 
ha sido creciente la aplicación a diferentes caracteres (desde enzimáticos 
a bloques génicos), sino también el procedimiento experimental y la tecnolo 
gía usada por ellos. También han servido como punto de partida para el desa 
rrollo de críticas, como tendremos oportunidad de ver más adelante.
1.2.2. Selección sexual.
Este tipo de concepto engloba, experimentalmente, aquellas situaciones 
en las que se ha investigado el tipo de respuesta en fenómenos de apareamien 
to y la significación de la misma en cuanto a la transmisión de determina­
dos alelos o genotipos. Es claro que tiene importancia dentro de los proble
5mas de especiación, porque con frecuencia el aislamiento sexual o los meca­
nismos de aislamiento reproductivo han sido utilizados como indicadores de 
divergencia entre grupos específicos. Pero, y es lo que nos compete aquí, 
también podemos estudiar este tipo de selección en el contexto de los meca­
nismos intrapoblacionales mantenedores de variabilidad. Es decir, la selec­
ción sexual como mantenedora del polimorfismo y, en última instancia, la 
ocurrencia de selección sexual dependiente de la frecuencia.
El fenómeno de selección sexual dependiente de la frecuencia fue pues­
to de manifiesto por primera vez por Petit (1951, 1954, 1958). La técnica ex 
perimental tiene analogias metodológicas con las experiencias de selección 
larvaria que veremos en el siguiente apartado. En concreto, Petit observa­
ba directamente el tipo de apareamiento homo- o heterocariotípico entre dos 
cepas y anotando la frecuencia de los mismos. El estudio de estas frecuen­
cias en relación con sistemas de composición genética diferencial reveló que 
este tipo de selección variaba según un modelo de dependencia de la frecue_ 
cia. La naturaleza de este modelo es otra cuestión, así como el índice uti­
lizado para su determinación.
En D . pseudo-obscura Ehrman et al. (1965) indicaron que los machos te­
ñí an una frecuencia de apareamiento inversamente proporcional a la misma.
A partir de estos trabajos iniciales la investigación del fenómeno de 
selección sexual, específicamente relacionada con la variación según la fre­
cuencia del apareamiento, ha tenido una triple vertiente:
A/ Por un lado se ha desarrollado una continua investigación experimental, 
gran parte de la cual tuvo en sus orígenes el procedimiento de observación 
directa, bajo el supuesto de que no había excesiva interferencia sobre la 
conducta sexual, así como en los parámetros asociados a ella tales como ve­
locidad y duración de la cópula (Ehrman, 1966, 1967; Ribo, 1967a, 1967b; 
Ehrman y Petit, 1968; Spiess, 1968; Ehrman y Spiess, 1969; Spiess y Spiess, 
1969; Ehrman, 1970a, 1970b, 1970c; Petit, 1971; Ehrman, 1973); Petit, 1973a; 
Petit y Nouaud, 1976; Petit et al., 1976; DeBenedictis, 1977; 0'Donald,1973; 
Fontdevila y Méndez, 1979; Anxolabéhére, 1980b).No obstante la metodología 
comentada ha tenido también su contrapartida en el análisis de las segrega­
ciones, sobre la base de tamaños poblacionales grandes y sin la posible inter 
ferencia sobre el apareamiento (Anderson y Mc.Guiré, 1978).
6B/ En segundo lugar tenemos la linea de trabajos encaminados a determinar 
las bases de la conducta sexual, específicamente en relación con posibles 
preferencias sobre machos de tipo raro y cuyas bases de conducta genética 
han sido establecidas por Petit y Ehrman principalmente (Ehrman, 1969; 
Bennet-Clark y Ewing, 1970; Ehrman, 1970c, 1972a;Petit, 1972, 1973b;Leonard 
et al,, 1974).
C/ En tercer lugar, y como punto más adelantado respecto de las consecuen­
cias de la selección sexual, tenemos los estudios teóricos que tratan de 
poner de manifiesto la relevancia de la misma. Ló veremos más adelante en el 
apartado de modelos de la selección dependiente de frecuencias.
1.2.3. Selección larvaria.
Dos mecanismos fundamentales han sido propuestos para explicar la varia 
ción de la viabilidad larvaria en relación con las frecuencias en relación 
con poblaciones de Drosophila:
A/ El primero de ellos fué el de la modificación cualitativa del medio de 
selección (excreción de productos metabólicos) con respecto a la composición 
genética, así como la respuesta específicamente diferente por parte de los 
genotipos a esta modificación (Huang et al, 1971; Kojima y Huang, 1972).Este 
tipo de interpretación fué puesta de manifiesto a través de los denominados 
medios precondicionados, es decir el estudio del efecto que produce sobre 
una población con composición genética dada una población muerta que sirve 
de substrato donde se siembra la primera. Los efectos dependían del tipo de 
larvas muertas, viéndose que era mayor sobre las del mismo genotipo que 
sobre las de genotipos diferentes.
B/ Otra explicación global (De Jong, 1976) supone que las propiedades nutrjL 
tivas del medio son cualitativamente independientes de la composición geno- 
típica de la población larvaria (o, al menos, no se tiene en cuenta) y se 
basa por lo tanto en la modificación cuantitativa del medio de cultivo, pro 
ducida por la presencia en frecuencias variables de genotipos que requieren 
diferentes o iguales dosis de alimento mínimo para alcanzar la pupación, y 
con iguales o diferentes probabilidades para tomar partículas de alimento.
La 'bibliografía en torno a este tema es larga puesto que nos coloca en
7la base misma de los fenómenos de competencia en pre-adultos. La diferencia 
entre las dos explicaciones no es contrapuesta, ya que una es una formula­
ción basada en la experimentación y la otra es un intento teórico de explicar 
los procesos de competencia estudiados experimentalmente por Bakker (1961, 
1969). Teóricamente es factible formular un modelo que contemple variaciones 
cualitativas del medio y su efecto diferencial sobre los genotipos y, a su 
vez, suponer respuestas genéticas sobre requerimiento mínimo de alimento y 
probabilidad de tomar partículas de alimento.
Para Huang et col. (1971) una larva tiene menos eficacia en competencia 
por el alimento con larvas del mismo genotipo que con larvas de genotipo di. 
ferente. Con ello, la probabilidad de supervivencia de un determinado geno­
tipo es mayor cuanto más raro sea. La interpretación de los fenómenos de 
competencia y, por lo tanto, las controversias en torno a los parámetros que 
determinan las situaciones finales observables, puede hacerse, dentro de la 
Genética de Poblaciones, de dos maneras: a) la competencia por el espacio- 
nicho ecológico, que sería mayor entre genotipos del mismo tipo; y b) la in 
toxicación, que sería mayor entre genotipos del mismo tipo. La primera es 
una explicación más general y menos contrastable que la segunda, y quizá por 
ello es esta última la que más se ha desarrollado.
Que los productos de excreción de algunas larvas puede afectar la super 
vivencia de otras fué puesto de manifiesto por Weisbrot (1966) y Dawood y 
Strickberger (1969a). Por otra parte, la formulación de Huang et col. (1971) 
es unilateral, ya que la intoxicación afecta, especialmente, a larvas cuyo 
genotipo es el mismo que el de las larvas productoras de los tóxicos, lo que 
determina selección favorable a tipos raros. En la actualidad, efectivamente, 
la cuestión sigue en candelero, a nuestro entender debido a que las técni­
cas para el estudio de competencia larvaria no han pasado de la metodología 
de los medios precondicionados, ni del estudio del requerimiento mínimo de 
alimento para iniciar el proceso de pupación, experiencia, esta última, desa 
rrollada por Robertson y colaboradores (Robertson, 1960a,1963; Church y Ro 
bertson, 1966). En cualquier caso éL efecto de los residuos bióticos, orien­
tado o no hacia selección dependiente de frecuencias, ha sido criticado (Do 
lan y Robertson, 1975), puesto de manifiesto en situaciones de competencia 
genotípica(Beardmore y Naylor, 1976; Birley y Beardmore, 1977; Alvarez et 
al., 1979), o en situaciones de competencia entre especies (Budnik y Brncic, 
1974, 1976).
8En relación con el segundo tipo no excluyente de explicación del proc£ 
so de competencia larvaria, ya dijimos que los trabajos de Bakker (1961, 
1969) han servido como punto de partida para la formulación por parte de De 
Jong (1976) de modelos que, en algunos casos, son dependientes de la frecuen 
cia. Los trabajos de Bakker ponen de manifiesto que el éxito larvario depen 
de, principalmente, de la velocidad a la que una larva puede alimentarse, 
así como de la velocidad en que adquiere el peso mínimo requerido para al­
canzar el estado de pupa (lo que conecta con la metodología desarrollada 
por Robertson (1960b, 1963), Sewell et al. (1975a, 1975b) y Burnet et al. 
(1977), donde se hace, también, un detallado estudio de la conducta larval 
en situaciones extremas).
Muchos han sido los experimentos tendentes a probar la existencia de 
variaciones en la respuesta selectiva con la densidad y la composición géni^ 
ca, además de organismos muy variados. No obstante Drosophila es, con mucho 
el más estudiado desde el punto de vista de competencias inter- e intrageno 
típicas (Lewontin, 1955; Beardmore, 1963; Lewontin y Matsuo, 1963; Dawood y 
Strickberger, 1964; Petit, 1966; Dawood, 1966; Dawood y Strikberger, 19691; 
Ribó y Prevosti, 1969a, 1969b; Anxolabéhére, 1971; Anxolabéhére y Periquet, 
1972a;Bundgaard y Christiansen, 1972; Nassar et al., 1973; Bearley y Beard­
more, 1977; Alvarez et al. 1979; Nassar, 1979; Snyder y Ayala, 1979; Anxola 
béhére, 1980a;Anxolabéhére y Periquet, 19SL; Costa y Beardmore, 1980; Tosic 
y Ayala, 1981; Perez-Tomé y Toro, 1982; Nunney, 1983).
Otro organismo estudiado bajo la perspectiva de viabilidad larvaria, 
variando composición génica y densidad lo tenemos en Tribolium (Sokal y Hu- 
ber, 1963; Sokal y Karten, 1964; Mertz, 1972). Desde nuestro puento de vista 
los trabajos de Sokal en Tribolium marcan una metodología de análisis esta­
dístico apropiado para el estudio de este tipo de respuestas selectivas y, 
en buena parte, para la detección cualitativa de efectos de densidad o fre­
cuencia .Es el que seguiremos.
También las plantas han sido objeto de estudio en relación con las in­
teracciones genéticas en situaciones de competencia por los recursos físicos 
(De Wit, 1960; Allard y Workman, 1963; Workman y Allard, 1964; Harding et 
al., 1966; Schutz y Usanis, 1968; Allard y Adams, 1969; Breese y Hill, 1973; 
Mather et al., 1982).
9También en E. coli, por último, se han puesto de manifiesto fenómenos 
de selección dependiente de frecuencias génicas para cepas en competencia 
(Smouse y Kosuda, 1977; Adams et al., 1979; Kosuda, 1981).
1.3. MODELOS DE SELECCION DEPENDIENTE DE FRECUENCIAS Y DENSIDADES.
Desde nuestro punto de vista hay dos grandes tipos de enfoques teóricos 
en relación con selección dependiente de frecuencias: a) aquellos modelos 
que parten explícitamente de la existencia de tal tipo de selección; y b) 
aquellos modelos que concluyen en la existencia de ese tipo de selección. La 
bibliografía es abundante, como veremos, en relación con el primer tipo, pe 
ro escaso en relación con el segundo, y muy escaso en relación con los mode 
los justificadores de selección larvaria dependiente, al mismo tiempo, de la 
frecuencia y la densidad. En cuanto al aspecto específico de los modelos 
de selección dependiente de la densidad, lo desarrollaremos solo en aquellos 
casos donde se encuentren asociados con modelos de dependencia de la frecuen 
cia.
1.3.1. Modelos explícitos de selección dependiente de frecuencias.
Nos serviremos, para su clasificación, de los apartados desarrollados 
a tal respecto por Ayala y Campbell (1974) y Anxolabéhére y Periquet (1981),
aunque modificados con aportaciones más recientes.
1*3.1.1. Modelos generales de selección dependiente de frecuencias.
La mayor parte de los formulados en este apartado, tanto para eficacia 
absoluta como relativa, son de naturaleza polinómica y su justificación se 
hace a priori, suponiendo presiones de selección siguiendo determinadas fun 
ciones (Wright, 1948; Li, 1955; Wright, 1955; Lewontin, 1958; Haldaney Jayakar, 
1963a, 1963b;Li» 1967; Wright, 1969; Cockerham et al. 1972; Hedrick, 1972,
1973; Wallace, 1975; Anxolabéhére y Periquet, 1972; Li, 1978; Slatkin, 1978,
1979; Anxolabéhére y Periquet, 1981; Wallace, 1981).
1.3.1.2. Modelos específicamente relacionados con selección sexual.
La formulación matemática no difiere substancialmente de las anteriores, 
pero se consideran sistemas de apareamiento donde actúan eficacias varia-
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bles según sexo, fenotipo/genotipo y frecuncia (Anderson, 1969; O'Donald,
1973; Charlesworth y Charlesworth, 1975; Nunney, 1976; Smouse, 1976; O ’Donald, 
1977; Ross, 1977; Kence y Bryant, 1978; Udovic, 1980).
1.3.1.3. Modelos de selección dependiente de frecuencias para especies en 
competencia.
En estos modelos tienen especial relevancia los fenómenos de competen­
cia, y son el punto de contacto con los estudios de ecología evolutiva. Mu­
chos de los trabajos de Ayala y colaboradores en torno a dinámica poblacio­
nal se sitúan en esta linea, y los trataremos posteriormente. Modelos especí­
ficos pueden encontrarse, también, en Manly (1973), Lawlor y Maynard Smith 
(1976) y Matessi y Jayakar (1976).
1.3.1.4. Modelos combinados de dependencia de la densidad y la frecuencia.
Este es un campo controvertido, por cuanto hay autores que indican que 
muchas de las experiencias, sobre todo de dinámica poblacional, no pueden 
discernir entre ambos tipos de selección (DeBenedictis, 1977a). No obstante, 
en experimentos -adecuados, pueden definirse criterios teóricos delimitado­
res de un tipo de selección u otro (Ayala y Snyder, 1979; Tosic y Ayala,
1981).
Revisiones importantes que contemplan ambos fenómenos pueden encontrar 
se en Clarke (1972), León (1974), Lawlor y Maynard Smith (1976), Wallace 
(1976), Slatkin (1979) y Wallace (1981).
Específicamente para dependencia de la densidad los libros de Maynard 
Smith (1974) y Roughgarden (1979) son retrospectivos de la larga investiga­
ción en torno a la Biología de Poblaciones (Wilson, 1934; Smith, 1952; Slo- 
bodkin, 1953; Strobeck, 1973; Vandermeer, 1973; Riebesell, 1974; May, 1975; 
Roughgarden, 1975; Mueller y Ayala, 1981a, 1981b, 1981c).
1.3.2. Modelos justificadores de respuestas dependientes de la frecuencia.
Centrándonos en aspectos de selección larvaria y fenómenos de competen 
cia en situaciones de recursos limitados, hemos de considerar dos tipos de 
aportaciones bien delimitadas:
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1.3.2.1. Modelos que parten de coeficientes de selección.
Son aquellos que, al igual que ocurre con el apartado anterior, presu­
ponen respuestas diferenciales a situaciones de competencia. Pero tienen la 
particularidad de no presuponer dependencia de la frecuencia, sino demos­
trarla. Son, por ejemplo, y como dos aportaciones importantes, los de Mather 
(1969) y Nei (1971).
1.3.2.2. Modelos que utilizan parámetros genéticos y ambientales específicos.
Son, por ejemplo, los fenómenos de selección dependientes que se gene­
ran cuando un sistema en competencia parte con individuos con requerimientos 
mínimos diferentes, así como probabilidades diferentes de tomar partículas 
de alimento (De Jong, 1976). 0 la existencia de K unidades de recurso frente 
a N > K  competidores como variable "ambiental" (Ocaña, 1981; Wallace, 1981). 
Más recientemente Nunney (1983) desarrolla este tipo de modelos con crite­
rios más amplios que los de De Jong.
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1.4. OBJETIVOS.
En el presente trabajo nos proponemos un objetivo fundamental:
1. Estudiar las respuestas dependientes de la densidad y la frecuencia en el 
desarrollo huevo-larva-adulto de Drosophila melanogaster.
Hay gran cantidad de trabajo experimental y teórico sobre competencia 
en pre-adultos. No obstante, nosotros pretendemos incidir más profundamente 
sobre ese estadio de desarrollo a través de la formulación de nuevas técni^ 
cas experimentales, procedimientos estadísticos rigurosos y modelos contra­
tables. Por otra parte, objetivos integrables en el primero, pero de interés 
por sí mismos son, también:
2. Cuales son los principales determinantes ambientales que condicionan la 
respuesta final observada.
3. Qué papel juega la mortalidad huevo-larva y el tiempo de desarrollo em­
brionario en el posterior proceso de competencia larvaria.
4. Qué situaciones son óptimas en monocultivos sometidos a diferentes nive­
les de competencia.
5. Qué situaciones de competencia determinan selección dependiente de fre­
cuencias.
6. Qué grado de predicción permiten los monocultivos respecto de los dicul­
tivos.
7. Qué relación teórica y experimental existe entre viabilidad huevo-larva- 
adulto y tiempo de desarrollo huevo-larva-adulto.
8. Qué relación hay entre competencias intra- e intergenotípicas en diculti^ 
vos en competencia.
9. Qué procedimiento intrageneracional puede dar contraste experimental a 
los modelos que se investiguen.




Los tipos de cepas utilizadas están en relación con las investigaciones 
que se llevan a cabo en nuestro laboratorio en torno a la variabilidad que 
afecta a los pigmentos oculares de Drosophila melanogaster.
2.1.2. Origen de las cepas.
Dado que se ha estado trabajando con poblaciones de bodega, hemos se­
leccionado cuatro mutantes de bodega que afectan a la síntesis de los pig­
mentos oculares más una cepa salvaje de bodega. Como contraste hemos selec­
cionado, igualmente, cuatro mutantes de color de ojos de laboratorio y una 
cepa normal (Oregon-R). ¿Aparte, del criterio de la procedencia de los dos 
grupos de cepas (bodega o laboratorio), la elección de los mutantes se ha 
efectuado teniendo en cuenta el tipo de via metabólica afectada o interrum­
pida. El esquema siguiente es un resumen del tipo de material utilizado según 
su procedencia o via afectada:
Via afectada Localización
Cepa Procedencia o interrumpida cromosómica
Oregon-R (Or) Laboratorio Ninguna -
sepia (se) Laboratorio Rojos 3, 26.0
burdeos (bo) Laboratorio Rojos 1, 12.5
vermillion (v) Laboratorio Marrones 1, 33.0
white (w) Laboratorio Rojos y Marrones 1, 1.5
Salvaje (+) Bodega Ninguna -
1.51.3 Bodega Rojos ?
2.54.A (cd77°) Bodega Marrones 3, 75.7
2.58.A (se77°) Bodega Rojos 3, 26.0
2.74.B Bodega Marrones ?
2.1.3. Medios de cultivo.
Todas las cepas eran mantenidas individualmente por un sistema de cam­
bios seriados. Los recipientes tenían un volumen de 250 mi. con 50 mi. de 
medio de Lewis cada uno. A estos recipientes los llamaremos "botellas de con 
servación".. Todos los experimentos fueron llevados a cabo a,25+l°C, 60+5%
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de humedad relativa y luz constante. Los medios utilizados para la obtención 
masal de huevos consistían en vidrios de reloj con agar y una disolución de 
ácido acético y alcohol etílico.
2.2. DISEÑO EXPERIMENTAL.
2.2.1. Grafo para la obtención masa! de huevos y larvas.
En el contexto de este trabajo era precisa la utilización en gran esca 
la de huevos y larvas. Por ello efectuamos un diseño experimental, tendente 
a la obtención en gran cantidad de este tipo de material. Para el desarro­
llo del diseño elaboramos un grafo experimental siguiendo el procedimiento 
de Perez-Beato (1979). Dicho grafo consistía en la construcción por tiempos 
de un "camino crítico" conduncente a una mayor eficacia en el procedimiento 
experimental. A través de experiencias preliminares procedimos a la elabora 
ción de la duración media de cada uno de los pasos de la experiencia prepa­
ratoria del material biológico. La interpretación de los términos que se ex 
pondrán en el grafo es la siguiente:
N: representa el orden concreto del tipo de operación efectuada en el expe­
rimento.
Tipo: es la operación efectuada.
Incremento: es el tiempo acumulado en horas de la duración de cada operación. 
Camino crítico: las "X" indican operaciones que han de efectuarse dentro 
del periodo de tiempo asignado a ellas. Como podrá verse todas ellas están 
en el camino crítico, aunque pueden darse casos donde no sea así.
Ligaduras: En nuestro caso cada paso es necesario haberlo efectuado para po 
der desarrollar el siguiente. "< " indica relación de dependencia de una 
operación respecto de otra.




1 Preparar vidrios de reloj
2 Colocar en frasco de puesta
3 Duración de la puesta













5 Sembrar en-frascos de comida 6.28 X - < 6
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Incremento Camino
N_ Tipo (horas) Crítico Ligadui
6 Esperar hasta 5 dias después de adultos 6.59 X < 7
7 Pasar a comida fresca 342.59 X < 8
8 Dejar 2 dias en comida fresca 342.67 X < 9
9 Preparar vidrios de reloj 390.67 X < 10
10 Agrupar las subpoblaciones 391.20 X <11
11 Poner vidrio 1 en frasco de puesta 391.28 X <12
12 Duración de la puesta sobre vidrio 1 391.38 X <13
13 Poner en frasco de puesta vidrio 2 393.25 X <14
14 Duración de la puesta sobre vidrio 2 393.31 X <15
15 Efectuar la siembra de vidrio 1 395.23 X < 16
16 Poner en frasco de puesta vidrio 3 396.07 X <17
17 Duración de la puesta sobre vidrio 3 396.12 X <18 ,
18 Efectuar siembra de vidrio 2 397.95 X <19
19 Retirar el vidrio 3 399.26 X <20
20 Efectuar la siembra de vidrio 3 399.38 X <21
21 Dejamos tiempo para eclosión de adultos 400.09 X <22
22 Efectuamos contajes 724.09 X
2.2.2. Caracteres estudiados.
Hemos estudiado, principalmente, dos componentes de la eficacia bio­
lógica a lo largo del desarrollo huevo-larva-adulto:
A/ Supervivencia de la población (Viabilidad). Hemos escogido para su med£ 
ción la tasa de supervivencia huevo-larva, huevo-adulto y larva-adulto. 
Aunque parezca que no tiene medida esta magnitud intensiva tiene el valor 
de tiempo”'*' (T ^), puesto que se mide la supervivencia con respecto al 
tiempo inicial t en un intervalo dado.
B/ Tiempo de desarrollo. En tres formas: tiempo de desarrollo embrionario, 
tiempo de desarrollo huevo-adulto y tiempo de desarrollo larva-adulto. 
cimos tiempo y no tasa porque es una magnitud intensiva con valor expresa 
do en dias (se trata de una media aritmética ponderada).
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2.2.3. Tipos de experimentos.
2.2.3.1. Experiencias de vial y dosis de alimento.
Son aquellas experiencias encaminadas a detectar cuales son los nive 
les de respuesta en relación con el parámetro viabilidad cuando trabaja­
mos con viales diferentes y diferentes dosis de alimento. Nos interesa, 
especialmente, obtener un vial con respuestas que indiquen gran presión 
de competencia para una dosis particular de alimento con respecto a un 
determinado tamaño muestral de siembra. Con arreglo a todo ello experimen 
tamos con los siguientes tipos de viales:
Dimensiones (cm.)
Viales Altura x diámetro Volumen (cm ) Dosis de alimento (mi.)
Grande 10 X 2.7 57.25 5.00
Mediano 7 X 1.3 9.29 0.75
0.50
Pequeño 5 X 0.8 2.51 0.75
0.50
0.25
La cantidad de huevos sembrados en estos viales fué de 70. Todas las 
cepas reseñadas en el apartado 2.1.2. fueron sometidas a este tipo de aná 
lisis. En general denominaremos monocultivos aquellos cultivos con un solo 
tipo de genotipo y dicultivos a aquellos cultivos con dos genotipos.
2.2.3.2. Experiencias de selección dependiente de frecuencias y densidades 
huevo-adulto, larva-adulto.
Son aquellas experiencias encaminadas a detectar cuales son los nive 
les de respuesta cuando variamos composición genética o densidad. Como pun 
to preliminar para el estudio de estos tipos de selección tomamos dos ni­
veles de trabajo según densidad. Seleccionamos, paira estos casos, los via 
les grande de 5.00 mi. y pequeño de 0.25 mi. En estos niveles de densidad, 
baja y alta respectivamente, prepárennos tres composiciones genéticas des­
de la fase de huevo. La tabla siguente resume las experiencias:
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Vial Volumen (mi.) Composición
Cepa Normal Cepa mutante






Como en el case> del apartado 2.2.3.1. estos dicultivos se efectuaron
combinando de todas las formas posibles el sistema normal/mutante. La tabla
siguiente resume el tipo de combinaciones estudiadas:












Por lo tanto son 16 los tipos de dicultivos estudiados.
A la luz del tipo de experiencias efectuadas con estos dicultivos de 
cidimos centrarnos en el análisis de las respuestas a altos niveles de com 
petencia, pero sin la presencia de grandes mortalidades y grandes erro­
res. Nos servimos para ello de las experiencias de vial y dosis de alimen 
to, eligiendo el vial pequeño con 0.5 mi. de alimento como vial idóneo pa 
ra nuestro propósito. Además,con respecto a las experiencias descritas 
hasta ahora, donde solo analizamos viabilidad, en las que esquematizaremos 
a continuación análizamos viabilidad y ritmo de eclosión a adulto, lo 
que permitió el cálculo de las tasas de desarrollo. Igualmente seleccio­
namos dos niveles de trabajo: a) por una lado experiencias huevo-adulto; 
y b) por otro lado experiencias larva-adulto. Finalmente, ampliamos las 































El tipo de combinaciones fue el mismo que el indicado en la tabla de 
la página anterior.
Dado que por las experiencias de vial y dosis teníamos información 
de los monocultivos en la fase huevo-adulto para un nivel de 70 huevos, d£ 
cidimos, sobre todo para el análisis e interpretación de los sistemas de 
competencia en dicultivos, efectuar los monocultivos de todas las cepas, 
tanto huevo-adulto como larva-adulto, así como midiendo viabilidad y tiem 
po de desarrollo, pero variando el número de individuos para una cantidad 
constante de medio (vial pequeño con 0.5 mi.). La tabla siguiente resume 
el tipo de monocultivos:
Fase Cantidad sembrada de huevos/larvas
Huevo-adulto 66, 60, 50, 35, 20, 10, 4
Larva-adulto 70, 66, 60, 50, 35, 20, 10, 4
Todas las experiencias huevo-adulto (monocultivos y dicultivos) se lie 
varón a cabo antes que las de larva-adulto. En cualquier caso, y por tér­
mino medio, para todo el conjunto de experiencias indicadas hasta aquí 
(experiencias de vial y dosis, de selección dependiente de frecuencias hu£ 
vo-adulto a 5.00 y 0.25 mi., de selección dependiente de frecuencias hue­
vo-adulto, larva-adulto a 0.50 mi. y monocultivos huevo-adulto, larva- 
adulto) el número de repeticiones fue de 20.
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2.2.3.3. Experiencias de eclosión huevo-larva.
Con una ligera modificación del grafo experimental indicado en el apar 
tado 2 .2.1. se proyectó otro conjunto de experiencias destinadas a calcular 
la viabilidad de los huevos puestos por hembras fértiles de la misma edad 
de las diferentes cepas, así como paira el cálculo de los tiempos de desa­
rrollo embrionairio. Para este tipo de experiencias se colocaron poblacio­
nes en frascos de puesta por espacio de 1 hora. Con ello, los huevos anali^ 
zados tenían un intervalo de error de +% hora. A partir de las 18 horas 
las larvas eran contadas y retiradas del vidrio, contemdo desde esa hora, 
y de hora en hora, el número de huevos eclosionados. Esta operación se con 
tinuó por un espacio de tiempo lo suficientemente amplio como paira tener 
la gairantía de que los huevos restantes en los últimos contajes eran huevos 
que no iban a eclosioneir. Esto nos permitiría el cálculo de la viabilidad 
huevo-larva, así como el ritmo de eclosión larvaria paira las diferentes 
cepas. El número de repeticiones osciló, según cepa, entre 2 y 14, y los 
taimaños poblacionales variaron entre 200 y 1500 aproximadamente.
2.2.3.4. Experiencia de sobreadición.
Dada la magnitud de este tipo de experiencia, desarrollamos la misma
77o
en un solo sistema de competencia, el formado por las cepas cd /Or. Tam­
bién hicimos experiencias de este tipo con los correspondientes monocul- 
77o
tivos cd y Or y con la cepa salvaje de bodega + .
Básicamente la experiencia consiste en una interrupción del proceso 
de competencia por medio de la sobreadición de alimento fresco en dife­
rentes puntos del proceso de competencia. Veamos la técnica:
Setenta larvas con una edad de 2+2 horas fueron colocadas en dos ti­
pos de viales: viales grandes ya indicados (10 X 2.7 cm.) com 5 mi. de me 
dio y viales pequeños (4 X 0.8 cm.) con 0.5 mi. del mismo medio. Un total 
de 8 repeticiones fueron hechas. Cada una de ellas consistía en un vial
grande y nueve viales pequeños para cada tipo de cultivo: tres monoculti-
77o 77o
vos (0r,cd y +) y siete dicultivos cd /Or con diferentes composicio
nes génicas. La tabla siguiente muestra las diferentes sobreadiciones:
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Cultivo Control Sobreadiciones Control
(5 .0 mi.)
o*—i00(O ,12,14,16,18 dias) (0.5 rrú
Monocultivo Or 1 X 8* - 1 X 8
Dicultivo 0r/cd77°
66 4 1 X 8 8 X 8+ 1 X 8
60 10 1 X 8 8 X 8 1 X 8
50 20 1 X 8 8 X 8 1 X 8
35 35 1 X 8 8 X 8 1 X 8
20 50 1 X 8 8 X 8 1 X 8
10 60 1 X 8 8 X 8 1 X 8
4 66 1 X 8 8 X 8 1 X 8
Monocultivo cd77° 1 X 8 - 1 X 8
Monocultivo + 1 X 8 1 X 8
* Indica una experiencia repetida 8 veces.
+ Indica 8 diferentes sobreadiciones repetidas 8 veces.
El vial grande fué considerado como control de las condiciones de no 
competencia. Un vial pequeño no fue sobrealimentado y fue considerado como 
control de las condiciones de alta competencia. Los restantes 8 viales 
pequeños fueron sobreadicionados de la siguiente manera: cada uno fué co­
locado en un vial con comida en disposición inclinada (vial de sobreali­
mentación) en ocho diferentes ocasiones. El primer vial pequeño fué intro 
ducido en el vial de sobrealimentación el cuarto dia desde el comienzo de 
las experiencia, el segundo dos dias después y así hasta el dia 18, cuando 
el último vial pequeño fué sobrealimentado. Después de 24 horas fue reti­
rado el vial pequeño del vial de sobrealimentación. Todas las larvas emi­
graron rápida y espontáneamente, excepto muy pocas que quedaron en los via 
les pequeños los dias 4o y 6o de sobrealimentación. De esta manera las 
larvas fueron separadas en dos grupos: las poblaciones de dentro, compues 
tas por aquellas larvas cerca de la pupación y pupas en el momento de la 
sobreadición, y las poblaciones de fuera, compuesta por aquellas larvas que 
habían emigrado al vial de sobrealimentación. Los adultos fueron contados 
y retirados diariamente haste el agotamiento de los cultivos (Ménsua et al. 
1982; Ménsua y Moya, 1983; Moya y Ménsua 1983a).














2.3. METODOS DE ANALISIS ESTADISTICOS.
Hemos seguido dos tipos principales de análisis estadísticos: análi­
sis de varianza y análisis de regresión. La utilización de estos procedi­
mientos viene, en parte, condicionada por el tipo de análisis utilizados 
en la literatura del tema, en parte porque hemos pensado tenían posibili­
dades en cuanto a contrastación con los modelos teóricos propuestos.
2.3.1. Parámetros y transformaciones de los parámetros.
2.3.1.1. Esperanza de la viabilidad.
Un problema que se ha planteado recientemente en relación con la se­
lección dependiente de frecuencias es el de los índices utilizados para su 
detección (Goux y Anxolabéhére, 1980; Anxolabéhére et al., 1982). Ellos 
tratan de demostrar que los índices de selección de Bungaard y Christian- 
sen (1972) o los de Kojima y Tobari (1969) están sesgados por la frecuen­
cia y el tamaño muestral. Se sirven para su demostración del cálculo de 
la esperanza de un producto de cuatro variables aleatorias dependientes.
Si estas variables son a, b, c y d, por una expansión de Taylor de segundo 
orden obtienen:
E(ab/bc) = (E(a),E(b))/(E(c).E(d)).£ 1 + (var(b)/E^(b)) + (var(c)/E^(c)) —
- (cov (a,b)/(E(a).E(b))) - (cov (a,c)/(E(a).E(c))) +
+ (cov (a,d)/(E(a).E(d))) + (cov (b,c)/(E(b).E(c))) +
- (cov (b,d)/(E(b),E(d))) - (cov (c,d)/(E(c).E(d)) j] + £
Deacuerdo con esta expresión, y admitiendo una distribución binomial 
para la variables aleatorias consideradas, los índices clásicamente utili 
zados dependen de la frecuencia y del tamaño poblacional aún sin estar las 
muestras en situación de competencia. En estas, la esperanza del índice es 
función de un coeficiente de selección que puede o no depender de la fre­
cuencia y un sesgo que, invariablemente depende de la frecuencia y el tama 
ño muestral.
En nuestro caso, el parámetro viabilidad no parece mostrar este ses­
go. En concreto, la expresión que hemos utilizado para su definición es 
V = N /N^ , donde es el número de adultos emergidos y el de
•L w T Í  X» X t X  L
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2 2
huevos/larvas sembrados. Análogamente V =N /N sería el índice complemen
1 2
tario para los individuos de tipo 2, y donde N = N + N s e n a  el total de
1 2  t t t
huevos/larvas sembradas y el total de adultos recogidos. Si
1 1  2 2
P = N /N y P = N /N respectivamente, entonces, substituyendo en la expre-w v U U
las frecuencias de los competidores antes del proceso de competencia son 
1 ^ t 2 2 t < 
sión (1) tendremos que:
E(Nt+X/Nt ) = (E(N^+1)/E(N^)).[ 1 + (var(N^)/E2(N^) - 
- <cov(^+1 >^ ) / ( E ( ^ +1).E(Nj))] =
(2)
= (1/N^).E(N^+1) = (l/(P1.Nt )).E(N^+1) =
ya que,
1 1E(N^) = N^ ., pues tiene valor constante,
var (N^) = cov (N*+1,N*) = 0 , y
E(Nt+i ) ■ Nt-pl- v
2.3.1.2. Transformación arco seno Vp~ para la viabilidad.
1 1  1
Cuando las observaciones son frecuencias o tsintos por cien (P =N
\ r r  ,una transformación adecuada puede ser la del arco seno VP , obteniéndose un
incremento en la homogeneidad de las varianzas muéstrales. Según Anscombe
1 1 1  
(1948) si Nj. es grande se puede usar la relación como frecuencia,
pero si no es grande es preferible usar como frecuencia la siguiente re
lación:
P1 = (N^+1+ (3/8))/(N* +(3/4)), (3)
quedando la transformación en cuestión como:
= arco seno \ /  (N*+1 + (3/8))/(N^ + (3/4)) (4)
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Cuando las frecuencias se transforman en ángulos, la distribución se 
aproxima a la normal. En otras palabras, ya que en una distribución bino-
V I 2 1 1 2 1 1(P .P VNj. y JA= P , donde P = 1-P y N^ . es constante para cual 
quier problema dado, está claro que la varianza depende de la media. La 
transformación singular impide esta eventualidad. En efecto, la varianza es 
perada de la distribución arco seno dada en la expresión (4) es:
(T2 = (1802 )/(4n2N^) = (820.8)/(N^), (5)
dependiendo solamente del tamaño de la muestra.
2.3.1.3. Transformación logarítmica.para los tiempos de desarrollo.
El tiempo de desarrollo utilizado por nosotros es la media ponderada 
del número de adultos emergidos en el tiempo. Normalmente no hemos notado 
que ninguna transformación disminuyera las varianzas muéstrales de las re­
peticiones. Solo en algunos casos, en concreto las experiencias de tiempo 
de desarrollo embrionario, se ha podido considerar la utilización de la 
transformación logarítmica, no así el resto de experiencias donde se ha 
trabajado con este parámetro.
2.3.2. Análisis de varianza.
Dados los tipos de experimentos indicados en el apartado 2.2.3., la 
mayoría de ellos eran compatibles con los intentos de detección de efectos 
de vial y dosis, frecuencia, densidad, sobreadición, etc., respectivamen­
te. No obstante nos ha interesado especialmente efectuar este tipo de aná 
lisis con el objeto de calcular la suma de cuadrados debida al efecto. Ñor 
malmente el análisis de varianza (ANOVA) ha sido de un solo factor con re­
peticiones completas para la viabilidad e imcompletas para los tiempos de 
desarrollo. La obtención de la suma de cuadrados debido al efecto ha ser­
vido de base paira el cálculo de la cantidad de variación debida a los di­
ferentes modelos propuestos para cada una de las experiencias, resueltos 
estos a través de los métodos generales de análisis de regresión. Siguiendo 
a Drapper y Smith (1966) y Snedecor y Cochran (1980), la suma de cuadra­
dos debida al efecto era el valor a analizar con los modelos de regresión, 
y el cuadrado medio error servía de base para el análisis de significación 
de dichos modelos. ....................................
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2.3.2.1. Homogeneidad de la varianza.
La transformación del arco seno estudiada en el apartado 2.3.1.2. para 
el caso de las viabilidades, permite independizar la varianza de la media 
muestral. No obstante hay, para este parámetro, una dependencia respecto 
del tamaño muestral. En consecuencia conviene determinar la existencia sig 
nificativa de esta dependencia entre varianzas correspondientes a tamaños 
muéstrales diferentes. Dado que la diferencia entre las varianzas puede 
explicarse de esta manera en el caso de la transformación arco seno hemos 
comprobado en todos los casos posible su existencia por medio de un test 
de Bartlett y un test de la F-máxima (Sokal y Rohlft 1969). La varianza 
del tiempo de desarrollo podía estar influencia, entre otros, por el tamaño 
inicial de la población , puesto que el denominador de este parámetro es 
un número que depende del tamaño inicial. En consecuencia se puede aplicar 
criterio parecido al de la viabilidad transformada.
En aquellos casos con heterocedasticidad efectuamos, siguiendo a Sne 
decor y Cochran (1980), análisis de varianza encaminados a corregir los 
cuadrados medios, especialmente el cuadrado medio error, para la detección 
de posibles efectos significativos encubiertos por la desigualdad de va­
rianzas. En cualquier caso, contrastábamos las pruebas de F obtenidas por 
los dos tipos de análisis, es decir análisis de varianza y test de medias 
ponderadas cuando existen varianzas heterogéneas.
2.3.3. Análisis de regresión.
Se trata de un apartado importante en el análisis de la información 
empírica disponible. Con respecto a este tipo de análisis, ampliamente 
utilizado (Ayala, 1972; Snyder y Ayala, 1979; Anxolabéhére, 1980b;Mather y 
Caligari, 1981; Tosic y Ayala, 1981; Wallace, 1981; Mather et al. 1982), 
nuestra aportación se centra, fundamentalmente, en dos apartados: a) por 
un lado incluir el análisis de regresión como un apartado cuantitativo del 
análisis de varianza; y b) por otro lado ampliar el tipo de análisis de 
regresión a casos lineales de respuesta superior a uno o, incluso, a la 
utilización de varias variables. Por lo tanto a la utilización de un aná­
lisis de regresión múltiple de grado n. Esta opción esta motivada por la 
crítica que se puede hacer a los análisis de regresión que unilateralmente 
llevan • a demostrar la existencia de respuestas lineales. Admitiendo y jus
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tificando respuestas de orden superior, con más variables, el modelo de re 
gresión simple es insuficiente como procedimiento de validación empírica. 
Otra cuestión, claro está, es demostrar la existencia de respuestas selec­
tivas que no sean simplesrectas de regresión lineal. Se dispone, como ya 
dijimos de evidencia teórica (ver apartado de modelos en resultados), pero 
es muy poca la evidencia disponible experimentalmente. En nuestro caso he­
mos optado por la utilización del análisis de varianza completado con re 
gresión lineal múltiple de orden dado (Moya, 1981, Ü982t; Méñsua. pt 'ál.,, -1,982)
2.3.3.1. Análisis de varianza completado con regresión.
Este punto es importante por cuanto evitamos con ello el problema que 
se presenta en la bibliografía (Ayala, 1972; Anxolabéhére, 1980b;Tosic y 
Ayala, 1981; Wallace, 1981). El primer problema es considerar que los va­
lores obtenidos paira diferentes repeticiones son valores independientes a 
pesar de tener una misma veiriable de entrada. El análisis de regresión de 
n puntos con k repeticiones por punto suministra (nxk)-2 grados de liber­
tad. Esto debilita la fiabilidad del análisis por cuamto las k repeticiones 
corresponden a un valor idéntico de entrada. El s’egundo problema es, en 
cierto modo el contrario, puesto que si se trabaja con los valores medios 
(Alvarez et al., 1979; Fontdevila y Méndez, 1979; Wallace, 1981), olvidamos 
la importancia que tiene el hecho de que tanto la viabilidad como el tiempo 
de desarrollo son dos variables aleatorias con distribución asociada, pu­
diéndose estimar incorrectamente los parámetros poblacionales. Esto, como 
elimina información, no permite contrastaciones fiables; en concreto no 
tiene en cuenta cómo son las desviaciones de las regresiones respecto el 
cuadrado medio error, lo que es importante para averiguar si hay hetero­
geneidad muestral o algún tipo de tendencia especial (Moya, 1980).
2.3.3.2. Significación de las regresiones.
También es un apartado importante, puesto que hemos de confirmar la 
validez de los modelos. Como ya hemos indicado necesitamos saber la signi^ 
ficación del cuadrado medio de las desviaciones respecto del cuadrado medio 
error. En caso de ser significativo este primer contraste habremos de pen 
sar en heterogeneidad de datos o bien en la presencia de un modelo diferen 
te al ajustado. Pero en caso de no ser significativo, y siguiendo a Ban- 
croft (1964) hemos de averiguar si es necesario promediar o no los cuadra­
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dos medios antes citados y usar este nuevo cuadrado medio como denominador 
del cociente que prueba la significación del cuadrado medio debido al mode 
lo de regresión utilizada. Este procedimiento es recomendado, también, por 
Drapper y Smith (1966), Sokal y Rohlf (1969) y Snedecor y Cochran (1980). 
Veamos las reglas seguidas para promediar (Bancroft, 1964):
A/ Comparamos el cuadrado medio (C.M.) de desviaciones de la regresión con 
el C.M. de repeticiones (dentro de frecuencias, densidades, sobreadiciones, 
etc.). Aquí cabe que: a) el valor de F sea significativo, en cuyo caso si 
sospechamos heterogeneidad la F de la regresión lineal es el cociente entre 
el C.M. de la regresión y el C.M. de las desviaciones de la regresión; si 
por el contrario se sospecha, por las desviaciones, una curva, tratamos de 
ajustarla; o b) el valor de F no es significativo, en cuyo caso decidimos 
ver si promediamos (ver B).
B/ Como no conocemos el valor del cociente de las varianzas poblacionales
hacemos oc - 0.75, para los grados de libertad del caso F s=(C.M. desviaciones/
s
C.M. dentro). Si Fg es menor que ot no promediamos y calculamos F^ = (C.M. re
gresión/C.M. desviaciones). Si F es mayor que OÍ promediamos , es decir
s
F = (C.M. regresión)/((S.C. desviaciones + S.C. dentro)/(G.L. desviaciones + r
G .L . dentro)).
2.3.3.3. Análisis de regresión múltiple.
Gran parte de los estudios que hemos llevado a cabo se han desarrolla 
do con la metodología de análisis indicada hasta aquí. Pero se han presen 
tado casos que eran compatibles con metodologías más sofisticadas. En al­
gunos casos hemos tenido la necesidad de poner una variable dependiente, 
la viabilidad por ejemplo, en función de algunas variables independientes 
(tales como las que mostraremos en las experiencias de vial y dosis, o 
las que se presentan en el caso de viabilidades dependientes de las fre­
cuencias). Paira estos casos hemos desarrollado y puesto a punto programas 
de análisis de regresión múltiple, encajables perfectaimente en el trata­
miento de significación por el ANOVA completado con regresión indicado en 
el apartado anterior. Siguiendo a Drapper y Smith (1966) el coeficiente de 
determinación del análisis de regresión de los valores medios explica por 
centualmente el grado de variación debida al modelo a contrastar. Para la 
obtención de este coeficiente, así como ordenada en el origen y pendientes, 
se ha seguido el procedimiento Gauss-Jordan de inversión de las matrices
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de sumas de cuadrados corregidas (Davies, 1971). Este procedimiento tiene 
una restricción, que se presenta cuando alguna fila o columna de la matriz 
es una combinación lineal del resto de filas o columnas. Es el caso de una 
matriz singular de determinante cero o, en ordenadores, quasi-cero.
El análisis de los modelos de selección dependiente 'de frecuencias por 
el procedimiento de regresión múltiple puede presentar inconvenientes si 
las variables independientes están ligadas. En cualquier caso, en aquellas 
situaciones donde el determinante sea cero o cuasi-cero este procedimiento 
ha de ser substituido si queremos validar empíricamente el modelo. El método 
alternativo que se ha puesto a punto, aunque no se ha utilizado debido a 
las condiciones de los modelos, esta relacionado con técnicas de estadís­
tica multivariante. En concreto el análisis de componentes principales de 
las variables independientes nos ha servido como excelente procedimiento 
para aquellos casos con matrices singulares o cuasi-singulares (Davies,
1971; Dagnelie, 1975). Este análisis de componentes puede ser válido en sí 
mismo para la obtención de componentes y ulterior interpretación en corre 
lación con las variables estudiadas. Pero también hemos tratado de utili­
zarlo como procedimiento para la obtención de coeficiente de determina­
ción, ordenada y pendientes del modelo propuesto. Este procedimiento que 
parte de las componentes principales para derivar los parámetros de las 
rectas de regresión, evitando la singularidad de las matrices, se llama 
regresión ortogonalizada.
3. RESULTADOS Y DISCUSION.
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3.1. MODELOS.
3.1.1. Modelo polinómico de selección dependiente de frecuencias y densidades.
Podemos hablar de dos grandes tipos de modelos: A/ Modelos de selección 
dependiente de frecuencias o densidades, modelos que suponen la existencia de 
este tipo de selección; y B/ modelos justificadores de selección dependiente 
de frecuencias o densidades. A continuación daremos una reseña de algunas for 
mulaciones características de ambos tipos de formulaciones.
3.1.1.1. Modelos que parten del supuesto de selección dependiente de frecuen­
cias .
Los vamos a exponer siguiendo el criterio algebráico de linealidad, el 
de grado del polinomio y el número de variables implicadas:
1. Lineal:
PrImer_or den:
- Simple: = ap+b (Wright, 1969; Anxolabéhére y Periquet, 1972 ;
Li, 1978 ; Snyder y Ayala, 1979; Anxolabéhére y Periquet, 1981).




- Simple: = ap +bp+c (Lewontin, 1958; Clarke y O ’Donnald, 1963;
Li, 1976; Anxolabéhére, 1980).
2 2
- Múltiple: = ap +bp+cq +dq+e (sin referencias).
Tercer_orden:
3 2
- Simple: W = ap +bp +cp+d (sin referencias).
3 2 3 2
- Múltiple: WA = ap +bp +cp+dq +eq +fq+k (sin referencias).
2. No lineal linealizable:
Pri:m_er_orden:
- Simple: = a(l/p)+b (Wright, 1969; Anxolabéhére, 1976a)
- Múltiple: *= a(l/p)+b(l/q)+c (Sin referencias).
Segundo orden:
2
- Simple: = a(l/p )+b(l/q)+c (Wright, 1969; Anxolabéhére y Peri­
quet, 1972; Li, 1978).
2 2
'^'Múltiple: WA = a(l/p )+b(l/p)+c(l/q )+d(l/q)+e (sin referencias).
Tercer_ord£n:
3 2
- Simple: WA = a(l/p )+b(l/p )+c(l/p)+d (sin referencias).
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- Múltiple: W^ = a(l/p3 )+b(l/p2 )+c(l/p)+d(l/q3)+e(l/q2)+f(l/q)+g (Sin 
referencias).
3.1.1.2. Modelos que determinan selección dependiente de frecuencias.
Los dividiremos, según el tipo de parámetros utilizados, en:
1. Modelos basados explícitamente en la utilización de coeficientes de selec­
ción:
- Modelo de selección competitiva (1969).
- Modelo riguroso de selección competitiva (1971).
- Modelo de espacio biológico unidad (Wallace, 1981).
2. Modelos que utilizan parámetros biológicos específicos:
- Modelo de selección larvaria para adquisición de alimento (De Jong, 1976).
- Modelo de selección larvaria según sexo (Nunney, 1983).
En nuestro caso hemos desarrollado un modelo que determina selección de 
pendiente de frecuencias, con la utilización explícita de coeficientes de 
selección (Moya, 1982).
3.1.1.3. Modelo polinómico de selección competitiva.
Asuminos, en principio,el concepto de Wallace (1981) de espacio biológ¿ 
co unidad, o unidad espacio-temporal capaz de sustentar un individuo. Igual­
mente suponemos que la eficacia asociada a cada unidad sigue una distribu­
ción determinada por algún parámetro dependiente del tamaño poblacional, y 
por lo tanto relacionada con la cantidad de espacios biológicos unidad dis­
ponibles. El modelo está restringido a situaciones de competencia para cada 
espacio biológico unidad, y los coeficientes de supervivencia s _  se refieren 
a cada uno de ellos. Así, "iM hace referencia al número de competidores por 
espacio unidad, y "j" al tipo de combinación de dos competidores.
El esquema que presentamos a continuación desarrolla lo explicado en el 
punto anterior hasta el nivel de cuatro competidores por espacio biológico 
unidad:
N° de competidores Composición por
por espacio bioló- espacio biológ^
gico unidad_______ co unidad______ Frecuencia de entrada
 Frecuencia de salida______
A a Nulo
1 A P S11A
- 1-S11A
a q — S12a 1“S12a




2 S22A S22a 1-(S22A+S22aa: a q " S23a 1~S23a




A: A:a 3p q









9 9 S42A S42A 1_*S42A+S42a
A:A:a:a 6p q












l-(s ...+s . . 44A 44a
1-s45a
representa el coeficiente de supervivencia; p y q son frecuencias genotípicas.
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Si N es el tamaño total de la población antes del proceso de competen­
cia larvaria, y p'y q' las frecuencias genotípicas después del proceso de com 
petencia, entonces el número de supervivientes del tipo A (el razonamiento 
es análogo para los de tipo a) por espacio biológico unidad será:
N° de competidores 
por espacio bioló-















Si tomamos el concepto de eficacia absoluta de Wright (1969), el anterior 
esquema quedaría como sigue:
N° de competidores 
por espacio bioló-
gico unidad. Eficacia del tipo A por espacio biológico unidad
1 “lA S11A
2 «2A = pS2iA+2qs22A
3 W3A " p2s31A+3pqS32A+3q2s33A
4 W4A “ p3s41A+4p2qS42A+6pq2s43A+4q3s44A
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Asumiendo una probabilidad para cada tipo de espacio unidad según el nú 
mero de competidores, entonces la contribución de cada eficacia a la eficacia 
global del tipo A es el producto de su probabilidad por el valor que tiene, 
es decir la esperanza de las eficacias de cada nivel:
\  - £  *iWiA “ E(V  (6)‘
1 =  1
Si, por ejemplo, asumimos que la probabilidad de cada eficacia sigue una 
distribución de Poisson de media m (m= (Ir ^n^)/N, donde n^ es el n° de compe­
tidores por espacio biológico unidad, f la frecuencia relativa de cada una 
de esas unidades y N el n° total de ellas), entonces las eficacias de ambos 
tipos son, desarrollando la expresión (6 ):
. r
n=l *■ i=0
(")pn- V - 1Bn(i+1)a] (8 ).
n=l i=l
donde t es el número máximo de competidores por espacio biológico unidad.
Deacuerdo con el valor de m, grado del modelo polinómico será mayor o 
menor, aunque pensamos que modelos que contemplen más de tres competidores 
por espacio biológico unidad no son viables; o lo que es igual los coeficien 
tes de supervivencia s _  tienden a cero. Las ecuaciones (7) y (8 ) no solo 
dependen de la frecuencia, sino también de la densidad, caracterizada esta úl 
tima por el parámetro m (para una justificación déla distribución de Poisson 
ver Mac.Carthur y Connell (1966) y Wallace (1981)). Por otro lado es am­
plio el estudio de modelos que parten de supuestos combinados de dependen­
cia de la frecuencia y la densidad, aplicados a situaciones menos específicas 
que la desarrollada aquí por nosotros (Haldane y Jayakar, 1963a, 1963b; He- 
drick, 1972, 1973; Manly, 1973; Smouse, 1976; Nagylaki, 1979; Slatkin, 1979; 
Asmussen, 1983).
El esquema que presentamos a continuación muestra el tipo de eficacias 
que se presentan dependiendo de la media m de ocupación de los espacios unidad. 
En el hacemos constar, también, el posible juego de equilibrios que podrían 
presentarse, así como la función empírica ajustable:
Media de ocu­
pación de es- 





WA ‘ V l l A
Wa ■ 'ls12a
W, = constante A
W = constante a
Neutro^
0.5-1.5
WA - e2ÍS21A-S22(1+s)JP + lElSllA+f2S22(1+s)l WA =
ap+b Neutro
w =






WA - tE3<S31A-S32(2+s)+S33(1+s) í - ^ ^ U + s í l p 2 +
+ [ff3(s32(2+s)-2s33(1+s) )+JP2(s2ia+s22(1+s ) )]p +
+ ftlsllA+t3S33(1+s)l





a [V S34a-S33(2-s)+S32(1-s) >-*2»22(1-8)Jq2 +
+ Íf3ts33(2-s)-2s32(1-s))+f2(s23+2s22<1_s))lq + 
+ I'lS12a+I3S32(1-s)l
W =a
. 2 . , a q +b q+c Inestable, Estable
Nota. Para dar mayor juego a los posibles equilibrios hemos introducido, además de los coeficientes de superviven­
cia, un coeficiente de habilidad competitiva diferencial en situaciones de competencia intergenotípica,
y que hemos denominado s (Nei, 1971). Esta adición no modifica en nada la estructura polinómica del modelo ni 
la naturaleza del modelo empírico que ha de ajustarse.
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3.1.2. Condiciones de equilibrio y estabilidad para un sistema normal/mutante 
en competencia.
Sean dos genotipos AA y aa con frecuencias respectivas p^ y qQ con dife 
rentes respuestas a presiones de competencia y respectivamente. La fre 
cuencia del genotipo aa después del proceso de competencia larvaria será:
ql = V o /(Ulpo+U2qo ) (9)-
luego la diferencia entre ambas frecuencias, antes y después del proceso de 
selección, será:
A q  = Q1-qo =(U2qo/(0lPo+U2qo ))-qo = Poqo < V V ^ V o + V o *  (10)'
Bajo este razonamiento (Lewontin, 1958), las situaciones de equilibrio 
aparecen cuando ^ q = 0. Es decir, cuando:
PQ = 0 y qo =
po = 1 y qo = 0 y 
«2-»! =
Las dos primeras son triviales. La tercera define el/los punto/s de 
equilibrio que nos interesa/n.
Por su parte, la estabilidad la podemos averiguar a través del estu­
dio de la derivada dAq/dq en el punto de equilibrio. Así:
d(U -U,)/dql-{ 0 , punto estable.2 1 q
d(U0-U. )/ d q U  ^ 0 , punto inestable.
¿ 1  q
d(U2~U^)/dq|^ =0 , punto neutro.
Otra forma de deducción del equilibrio y la estabilidad puede encontrar 
se en Wright (1969) y Anxolabéhére y Periquet (1981), a través del estudio 
de la función de eficacia g(q). En efecto:
g(q) = W (df./dq) = W..d(l-q)/dq+W d(q)/dq = W -W. (11),
l i  A a a A
donde df^/dq representa la derivada de las frecuencias de los genotipos res­
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pectivos. Por lo tanto el equilibrio aparece cuando:
g(q) = 0 , o  W = W .
a A
La estabilidad, al igual que en el procedimiento anterior, aparece si: 
dg(q)/dq¡ ^ < O »
Para el cálculo de las funciones de eficacia combinadas, así como el 
de los puntos de equilibrio y estabilidad de los mismos, nos hemos servido 
del método de aproximación de Newton de cálculo de las raices reales y de­
rivadas de las mismas.
3.1.3. Modelo de densidad óptima.
Con independencia del mecanismo de competencia que se esté llevando 
a cabo en el caso de larvas de D. melanogaster, podemos tratar de descubrir 
el tipo de modelo que explica la supervivencia como una función de la den­
sidad. Entendemos por "densidad óptima" el punto matematico-experimental de 
mayor densidad. En otras palabras, aquel punto que dispone de un máximo va 
lor de salidad después del proceso de desarrollo/competencia. Lo llamare­





La forma intuitiva que hemos dado a la función es una forma parabóli­
ca. No obstante la simetria de esta parábola puede ser una cuestión impor­
tante como veremos en seguida.
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Para reducir en un grado el orden de las funciones, pasaremos de la 
supervivencia a la viabilidad (Mather y Caligari, 1981; Mather et al., 
1982):
(Nt+l/Nt ) = f(V  = a i bNt- cNt ± •** (12)
Empíricamente podemos suponer que KN^.) es una función diferente según los 
casos. La situación más simple es la de que:
" W V  = f(Nt > -  a ± bNt -..............................................................................
en cuyo caso:
N . = aN + bN2 (13).
t+1 t — t
El máximo correspondiente lo obtendremos según: 
d(Nt+i)/dNt = a + 2bNt = 0 ,
d(Nt+i)2/d2Nt = 2b.
Es decir:
2b < 0 , máximo 
2b ^  0 , mínimo.
El máximo corresponde a =|-(a/2b)¡. Por lo tanto si se admite una función 
lineal de la viabilidad sobre la densidad (lo que genera una curva simétri^ 
ca con el eje paralelo al eje de supervivencia y pasando por el punto D y 
el máximo de supervivencia), entonces la densidad óptima vale, empíricamen 
te, a/(2b). Wilson (1980) admite una expresión parecida a la nuestra con 
parámetros de significado biológico:
Nt+1 = wíV z-Nt ) * wzNt " wNt
donde w puede ser la tasa intrínseca de supervivencia. Igualando (13) y (14) 
encontramos que el máximo de la función de Wilson es Z/2. Es decir:
D = a/2b = Z/2 (15).
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La densidad óptima D vale la mitad del valor Z de Wilson.
Vamos a demostrar teóricamente que la suposición de linealidad es fal­
sa en el caso de estudiar conjuntamente valores de densidad a la derecha e 
izquierda de la densidad óptima, suponiendo ciertos algunos principios con 
base biológica. Wallace (1981) admite que los modelos de selección blanda 
son compatibles con la utilización del concepto de espacio biológico uni­
dad (o unidades que permiten la supervivencia de un individuo). En ese caso 
si un sistema tiene K unidades de espacios unidad, la disposición sobre ese 
medio de K individuos, uno por espacio unidad, representa una situación óp­
tima donde la probabilidad de supervivencia solo depende de la tasa intrín­
seca de supervivencia. La densidad óptima D tiene ese valor K si admitimos 
el modelo de Wallace. Es decir, en el óptimo:
Nt+i = D(l-m) (16),
donde m es la mortalidad intrínseca. Una forma empírica de contrastar esta 
hipótesis es comprobar si el máximo de la función de supervivencia coincide 
con D(l-m). Por lo tanto en las experiencias de selección larvaria el valor 
de D divide las respuestas de densidad, al menos, en dos grandes tipos de 
dinámica:
A/ La dinámica cuando la población tiene un valor N^< D. Le llamaremos proce 
so no competitivo.




Análicemos separádamente ambos lados.
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3.1.3.1. Densidad inicial menor que densidad óptima (N <^D).
Son situaciones con unidades no ocupadas o recursos no utilizados. El 
modelo simple de Wallace nos indica que la funciónde viabilidad se­
rá una constante, puesto que la proporción de supervivencia dependerá exclu­
sivamente de (1-m). Gráficamente:
N /N t+1 t t+1
ND
Una manera adecuada para el contraste de este supuesto consistiría en el 
cálculo de densidad óptima D y la ulterior comprobación estadística de si 
hasta D la función de viabilidad es constante (independiente de la densi­
dad), o por el contrario es variable.
3.1.3.2. Densidad inicial mayor que densidad óptima (N^>D).
Son situaciones con recursos escasos, exceso de individuos para las 
unidades de espacio disponibles. En ese caso la dinámica del proceso de 
competencia, en sentido estricto, entra en juego. ¿Cual será el tipo de fun 




Si existe función de viabilidad dependiente de la densidad, la función de 
supervivencia tendrá un grado más que la de viabilidad.
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3.1.3.3. Estudio de toda la escala de densidad.
Podemos concluir, por lo tanto, que la respuesta antes de D y después 
de D son distintas. Por ello si deseamos analizar conjuntamente lo que ocu 
rre con densidades inferiores y superiores a D, una función lineal de via­
bilidad (como supone Wilson (1980), por ejemplo) puede no ser adecuada, 
puesto que es constante antes de D y ^(N^) después de D. Globalmen­




Si no conocemos la función de viabilidad descrita en términos de pará­
metros biológicos, si podemos, en cambio, hacer un ajuste polinómico (si­
guiendo el procedimiento del apartado 2.3.3.) que nos asegure una explica­
ción alta de los puntos experimentales. Así una función cuadrática de la 
viabilidad:
Nt+i/Nt = a i bNt ± cNt’
se convertiría en una función cúbica de la supervivencia:
N . = aN + bN^ + cN?. t+1 t — t - t
La densidad óptima de esta, y cualquier otra función de mayor orden 
la podemos averiguar con la aproximación deseada por cálculo numérico. Nues­
tro punto de vista, que podremos justificar ampliamente en nuestros resul­
tados de monocultivos, es que la función de viabilidad de segundo orden es 
suficiente para dar cuenta de los dos tipos de respuesta a lo largo de la 
escala de densidades.
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3.1.4. Utilización conjunta de los componentes de eficacia biológica viabi­
lidad (V) y tiempo de desarrollo (T): la componente^.
3.1.4.1. Relación entre viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T).
Resulta interesante el hecho de que la bibliografía no recoge respues­
tas selectivas en función de la composición génica para el tiempo de desa­
rrollo cuando, como veremos, es una variable relacionada con la viabilidad, 
la cual si presenta estos efectos. En efecto, por definición:
V = S/N = (£ s )/N (17),
donde S es el número global de supervivientes después de aplicar sobre N el 
proceso de selección y ?  s^ es la forma de indicar la aparición de los su­
pervivientes en i instantes. De igual modo:
T = (i siti)/'isi (18)’
es decir, el tiempo medio de aparición de adultos. En consecuencia:
T = (l/V).((Js.ti)/N) (19).
Si fuera cierto que^s.t./N = cte., entonces la correlación entre T y V se1 1 1  —
ría de -1. Pero la variación de ese cociente para diferentes N determina 
que la correlación entre T y V, sea menor al valor máximo, y cuyo estudio 
puede ser interesante. En cualquier caso el modelo de eficacia que sigue 
la población respecto de T puede no representar excesiva diferencia al ju­
gado por V si ?  s^t^/N no juega un papel variable según N. Pero si realmen­
te ^ s^t^/N es diferente para cada N, hemos de admitir que, a pesar de la 
componente V en T (o T en V), hay evidencia para suponer que son dos compo­
nentes relacionadas pero estimadores de diferentes aspectos del proceso de 
selección.
3.1.4.2. Optimidad de la respuesta conjunta de V y T .
Asumimos por definición que la respuesta óptima de un cultivo que pasa 
por un proceso de competencia es aquella que da mayor número de individuos 
en el menor tiempo. No obstante, y ya que hemos definido separadamente V y
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T, cabe la pregunta de cual de los dos componentes estudiados es más impor­
tante. Podemos afirmar, por definición, nuestra ignorancia al respecto y 
suponer que sus importancias son idénticas. Una manera de combinar ambos 
procedimientos puede ser el calcular la viabilidad por unidad de tiempo, ha­
ciendo oscilar este valor entre 0 y 1. Es decir si llamamos ^  a la componen 
te conjunta de emergencia de adultos en el tiempo:
(20),
donde = s^/N^l, y = t^/t^^l. Aquí t^ es un tiempo óptimo,
definido como de 10 dias por dos motivos: a) el tiempo óptimo de eclosión 
de un adulto desde el estadio de huevo es de aproximadamente nueve dias; b ) 
nosotros tomamos diez debido a que el tipo de medio elegido es menos rico que 
el clásico, alargando algo este periodo y, además, no haber obtenido nun­
ca respuestas inferiores a los once dias. Trabajando con (20) podemos refor- 
mular dicha expresión como:
VP = ^  (s./N).(l/(t./t ) = X  (s./N).(t /t.) = t / N ?  s./t. (21).* 1 1  Í O  1 1  O I  O 1 1 1
No obstante, como se trabaja con V y T hemos encontrado, además, una com­
ponente 'f que combina de una manera más accesible para cálculo aquellos dos 
y que se relaciona con'f estrechamente. Veamos:
f'= (V/T).to (223)
De esta forma:
H*=(((?s.)/N)/((?s.t.)/fs. )).t = (t /N).ís2/?s.t.) (22b)
1 1  1 1 1 1 1  O o 1 1 1 1 1
Relacionando (20) con (22), tendremos que:
f  = Y  .(?s2/(2s .t. 2(s./t.))) = f . N 2.V2.(l/(Zs.ti .^(si/ti ))) (23).
Para el tamaño muestral escogido por nosotros (4^N^70), la variación de 
'P con respecto a es del orden de centésimas, de tal manera que:
Y  = 0.98 Y
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3.1.4.3. Modificación del criterio de densidad óptima.
Si nos fijamos en la definición de 'f* (20) , la densidad óptima cal­
culada según ella quedará a la izquierda de la calculada según V si ambas 
funciones tienen el mismo orden polinómico. Ello es debido al carácter mul­
tiplicativo de las dos componentes dadas en (20). Al variar las dos entre 
0 y 1 , el producto de ambas será menor o igual a cualquiera de las dos por 
separado. Es decir:
'f^V o 'f¿(T/to).
El desplazamiento será proporcional al efecto distorsionante del tiempo de 
desarrollo sobre la viabilidad. En efecto, trabajando con *P :
*f= (V/T)t = (S/N). (1/(T/t )),O o
y multiplicando ambos miembros por N:
1^' = S.(l/(T/to)).
Como T > t  , entonces T/t > 1  y l/(T/t ))¿1. Es decir N'fVs. Si esto se aplica 
o o o ' '
en general obtendremos un máximo desplazado, por la propia consideración mul­
tiplicativa e inversa de T frente a V.
3.1.4.4. Algunas ventajas de .
Fundamentalmente consideramos integrados dos componentes de eficacia de 
los que solo sabemos su relación, bien de dependencia o bien de respuesta ma­
croscópica a una dinámica de competencia larvaria. Aunque no lo vamos a utili 
zar sistemáticamente en los resultados, este índice ha permitido efectuar con 
trastes interesantes respecto de las respuestas separadas de V y T. Por otro 
lado al no conocer la ventaja o participicación más fuerte de la viabilidad (V) 
frente al tiempo de desarrollo (T), se podría indagar teórica y experimental­
mente las consecuencias de índices con participaciones diferentes de V o T.-
2 2 
Así, por ejemplo, 2V, V , V/2, etc., frente a T; o 2T, T , T/2, etc., frente
a V. En estudios de competencia podría tener interés en la obtención de equi_
librios poblacionales, diferentes o inexistentes trabajando exclusivamente
con V o T.
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3.1.4.5. Relación entre V y f  .
Como dijimos en la expresión (22a)
4>'= (V/T).t = (V/(£s,t.)/(ís.)).t = (Vt ? s . )/(?s. t ).
O 1 1 1 1 1 O OI 1 1 1 1
Supongamos que t^ = tQ . En ese caso:
'f'= (Vt ^s, )/(t *s,) = V (24),
0 1 1  O l í
es decir coinciden si todos los individuos emergen en el mismo instante, el 
óptimo. Por otro lado partiendo de la expresión (22b) y admitiendo que toda 
la supervivencia sale en el mismo instante tc :
f '= f  N2V2(l/(t £s.(l/t )?s.)) = ?  (NV)2 .(1/S2 ) = vf (NV)2/(NV)2 = 'P ' (25) ► 
c i i c 1 1
La relación entre T y V tiene en cuenta la viabilidad de la respuesta
en el tiempo, así como su relación con el tiempo óptimo tQ . Lógicamente si
no hay distribución y todo t. es t entonces T  = V. Pero si t. ^ t  entonces 
j i o i ' o
'f = V.ít^/t^), o lo que es igual hay un factor multiplicador que hace dismi­
nuir Y  respecto V, puesto que t /t <1, siendo t un único valor de t. mayor
o c c i
que t . Veámoslo: 
o
V.((t S)/$V Nt. )) = V.(S/N).t .(l/(?V.t.)) = v2t (l/(fv t .)) =
0 1 1 1  O 1 1 1  O 1 1 1
= V.((vt )/(?V.t.)) (26).
O 1 1 1
3.1.5. Teoría intrageneracional de la selección larvaria.
La teoría en cuestión trata de justificar por qué las viabilidades de las 
cepas en dicultivos, contrastadas con las viabilidades de las cepas en monocu¿ 
tivos son buenos estimadores del posible efecto de selección (por densidad o 
no). Es más, si admitimos el modelo podremos discernir si el proceso es o no 
dependiente de la frecuencia, aunque no nos dirá cual es su dinámica (lineal 
o no lineal, por ejemplo), pero si confirmará su existencia. Por lo tanto se 
trata de un modelo justificador de selección dependiente de frecuencias. El 
análisis por separado de las cepas, teniendo en cuenta sus efectos competiti^ 
vos específicos (medidos a través de los coeficientes de competencia interge-
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notípicos o( ) permite indicar que la metodología estadística seguida en nues­
tros resultados es más justificable que la que utiliza índices combinados de 
la presencia relativa de las dos cepas, de cuya relación teórica no tenemos 
información.
Los resultados encontrados son similares, en cuanto a los parámetros de­
terminantes del proceso, a los utilizados en dinámica de poblaciones, especial^ 
mente los de Ayala et al. (1973), Clarke (1973a, 1973b), Gilpin y Ayala (1976), 
Gilpin et al. (1976). Por otra parte investiga solo procesos de mortalidad, 
suponiendo que existen factores dependientes de la densidad que varían en el 
tiempo, haciendo posible, por ello, que los problemas de competencia y coexis 
tencia entre especies o entre genotipos sea tratable en nuestra investigación 
(Ayala, 1969; Gilpin y Justice, 1972; Ayala et al. 1973; Gilpin y Ayala, 1973). 
También se ha investigado sobre la base de trabajos donde se desarrollan espe 
cíficamente funciones de mortalidad, tanto teórica como experimentalmente (Wil
son, 1934; Wilbur, 1972; Wilbur y Collins, 1973; Siler, 1979).
%
Por lo desarrollado en el apartado 3.1.3 respecto de densidad óptima, h£ 
mos de entender que el modelo de competencia antes o después de ese punto es 
diferente. Por lo tanto, los parámetros determinantes de esa variación no pue 
den ser los mismos, y si lo son afectarán de forma diferente. Nos centraremos 
solo en lo que allí denominábamos proceso estrictamente competitivo. De igual 
manera la contrastación significativa de los modelos no implica que no existan 
modelos más adecuados. No obstante los que vamos a presentar gozan todos de 
simplicidad, disponiendo de parámetros estimables experimentalmente (Ayala et 
al., 1973).
3.1.5.1. Monocultivos con densidad poblacional mayor que densidad óptima.
Para ello hemos planteado una doble ecuación diferencial, cuya solución 
es una función de Gompertz:
dN/dt = -mNr (27),
donde m es la tasa intrínseca de mortalidad, N el tamaño antes del proceso de 
competencia y r es un factor dependiente de la densidad mayor cuanto mayor es 
el valor absoluto de la diferencia por la derecha de D entre D y N. A su vez:
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dr/dt = Xr (28),
donde A, para integrarnos en la Ecología de Poblaciones, tiene la forma
X  = m((N-D)/D) (29),
donde (N-D)/D es una medida del grado de competencia. Valores altos de la di­
ferencia entre N y D darán grandes valores de r. Si D representa la situaciói 
óptima donde las larvas están utilizando los recursos sin competencia, N-D 
pordría indicar la presión de competencia. Es lógico que r dependa de m, porque 
el valor de m determinará diferentes intensidades del proceso de competencia 
a lo largo del desarrollo larvario. Resolviendo la ecuación (29):
r = A.exp(Xt) > (30),
donde el valor de r en t = 0, A, dependerá, como los otros valores de r, de m,
D y N: valores altos de N determinarán presiones de competencia altas desde el 
comienzo de la dinámica larval, y altos valores de m determinarán menores res­
puestas competitivas. Por ello se asume que A2:X, y (30) queda como:
\
r = X ,exp(Xt) (31).
Reemplazando r por su valor dado en (31) en (27) y resolviendo esta se obtiene:
La ecuación (32) es una función determinista de mortalidad de Gompertz, pero
cuado descriptor del proceso de competencia larval para cuando la densidad lar 
val inicial es superior a la densidad óptima.
3.1.5.2. Histéresis larval.
Más tarde tendremos oportunidad de demostrar que las larvas de D. melano- 
gaster pairan su desairrollo en condiciones de alta competencia. Este fenómeno 
puede conducir a la muerte de la lairva o la pupación dependiendo del momento 
de sobreadición de alimento. Esta parada, quizá una estrategia selectiva (Gilí,
1978) en condiciones de alta densidad, puede ser denominada "histéresis larval",
N. = N exp(m(l-exp(At))) t o
(32).
con un coeficiente X  dependiente de la densidad. Esta función puede ser un ade
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y, asumiendo una ecuación como la expresadá en (32) puede calcularse el grado 
de resistencia en forma de tiempo: por ejemplo el tiempo que tarda la pobla­
ción larval en reducirse a la mitad, pasando de N a . En consecuencia reem
o o —
plazando en (32) N. por /£N se obtiene que:
t o
t = (D/(m (N-D))).(ln(l-(ln(0.5)/m)) (33).
3.1.5.3. Dicultivos y determinación deo^...
------------ ¿--------------------- ij
Admitamos que cuando interviene un competidor el efecto competitivo del 
mismo es lineal, o proprocional a un coeficiente de competencia o( por el tamaño 
de la población del competidor. Es decir el efecto de competencia de la cepa 
j sobre la cepa i se contempla en el factor de dependencia de la densidad 
como:
}!.= | (D.-N .) /D. | (34).
i 1 i oí ij oj i 1
La respuesta del dicultivo en cuestión es indistinta de la del monocultivo si 
O(. . = 1» puesto que N = N .+N .. Es decir si la viabilidad del monocultivo
^ 1 J  O OI OJ
evoluciona igual que la del dicultivo admitiremos que el proceso depende exclu 
xivamente de la densidad, mientras que si evoluciona de forma diferente, pues 
to que o(_^ l, entonces deberemos estudiar el posible efecto de composición gé 
nica, pues no se excluye la existencia de selección dependiente de frecuen­
cias. La ecuación correspondiente para la cepa i en el dicultivo i/j será:
NT. = N '.exp(m .(1-exp (X.t ))) (35),
ti oí i i
con 2? ya indicado en (34). Para la estimación deo^. . procederemos a retirar 
las dos funciones exponenciales de las expresiones (32) y (35), de monoculti­
vos y dicultivos de la cepa i respectivamente. Así:
c: = ln(l-(ln(N' /N' ) )/m ) =l' t =| (D -N -rf. .N' )/D | (36),
X Ll OI X 1 X Oi X J OJ X
para el dicultivo, siendo para el monocultivo:
C = ln(l-(ln(N. /N . ))/m ) = X . t  = | (D.-N . )/D. | (37).
X wX OX X X  X OX X
Despejando t de (36) y (37) se obtiene el valor de en función de parámetros
50
conocidos, tal como sigue:
(38).
Véase que si C. = C? es porque N'T./N'. es igual a N../N y por ello que 
i i ti oí ti oí
ss l. Una conclusión importante del modelo es que la selección larvaria de­
pendiente de frecuencias depende del valor del coeficiente intergenotípico, el 
cúal es, a su vez, un reflejo empírico de las viabilidades en mono- y diculti^ 
vos de esa cepa, así como de la composición génica de estos últimos.
Ayala et al. (1973), Gilpin et al. (1976), Hutchinson (1981) han entendi^ 
do que el modelo de Lotka-Volterra es un caso linealparticular de un modelo 
logístico con © = 1, donde © determina respuestas no lineales en un sistema en 
competencia. Aceptando este tipo de coeficiente nosotros podríamos calcular el 
valor © que optimiza nuestras funciones, tratando de comprobar si coincide 
con los que habitualmente da la bibliografía para Drosophila.
3.1.5.4. Evolución comparada entre monocultivos y dicultivos.
La expresión análoga a la (38) del coeficiente de competencia de la cepa 
i sobre la cepa j quedaría como sigue:
C = ln(l-(ln(V )/m .)),
w J J
C' = ln(l-(ln(V')/m )),
J J J
siendo V. y V' las viabilidades de mono- y dicultivos de la cepa j respecti
No presentaremos aquí el estudio detallado de las consecuencias que para 
la dinámica intrageneracional tiene los parámetros m y D en monocultivos y m, 






A/ dos monocultivos tienen trayectorias intrageneracionales idénticas si sus 
respectivos parámetros m y D son idénticos. Por lo tanto tiene gran interés 
el efecto que tiene valores distintos de m y D, de tal manera que las presio­
nes de competencia, así como tasas intrínsecas de mortalidad determinarían 
curvas bien diferenciadas y respuestas finales bien distintas. Por otro lado 
se puede contrastar la importancia relativa de estos dos parámetros, uno in­
trínseco (m), y otro medidor del grado de presión intragenotípica (D), a tra­
vés del estudio de las consecuencias de las desigualdades de esos parámetros 
sobre las dinámicas larvarias.
B/ los dicultivos tiene más particularidades para el estudio de sus dinámicas.
Por un lado intervienen los coeficientes de competencia intergenotípicos como
nuevos parámetros. Por otro lado, el hecho de que composiciones génicas nuevas
hagan variar los valores de esos coeficientes. Si en un dicultivo intervienen
como determinantes de la conducta de la cepa i, D., m. y vi. .. ese mismo dicul-
1 i i j
tivo con una composición génica distinta puede presentar un nuevo valor de
competencia intergenotípica, o¿*. .. Aunque no lo esbozaremos aquí los modelos
^ J
intrageneracionales de competencia larvaria propuestosaquí permiten el trata­
miento cuantitativo, teórico y por simulación, así como la precisión de que 
situaciones de selección son dependientes de la frecuencia, además de si con­
ducen a estabilidad. Pensemos, para ello, en el juego de las tres variables pro 
puestas, así como la eventual variación de los coeficientes de competencia con 
la frecuencia en nuestros diseños experimentales.
Dentro de cada composición genética puede demostrarse que, a igualdad de 
densidades óptimas y mortalidades intrínsecas, las respuestas devendrán cons­
tantes (con desplazamiento de una cepa) o lineales (con estabilidad o inesta­
bilidad) , dependiendo ello de la naturaleza de los respectivos coeficientes 
de competencia intergenotípicos según composición genética. Pero pueden pre­
sentarse casos de no linealidad en función de las frecuencias. Estos pueden 
ser los más interesantes y reales, haciendo de la selección dependiente de fre 
cuencias, al menos en competencia larvaria, un producto lineal o no lineal de 
pendiendo del juego de parámetros bien distintos, y con valores bien diferen­
tes según genotipos. Todo ello puede ser objeto de un pormenorizado tratamien 
to teórico, contrastable, al menos si se asume la dinámica de mortalidad pro­
puesta por nosotros para explicar la competencia larvaria en situaciones con­
troladas de laboratorio.
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3.2. EXPERIENCIAS DE VIAL Y DOSIS.
3.2.1. Modelo empírico para las experiencias de vial y dosis.
Deacuerdo con las técnicas analíticas resumidas en el apartado 2.3. (es­
pecialmente ANOVA y regresión múltiple), diseñamos una experiencia para el es 
tudio de la influencia de diferentes factores sobre la viabilidad larvaria. 
Estos factores pueden resumirse en los siguientes:
A/ Factor alimentación (volumen de alimento disponible).
B/ Factores de superficie y volumen.
C/ Factor de humedad.
La figura siguiente muestra una relación de los parámetros investigados:
Hemos tratado de colo ar la viabilidad como una función de algunos pará­
metros relevantes para el desarrollo larvario y para la pupación. Sobre el 
primero inciden con claridad el volumen de alimento, la superficie de alimen­
tación, cualquiera, y la relación de humedades en la interfase medio de ali­
mentación-aire. Sobre el segundo inciden, o pueden incidir, la superficie li­
bre de pupación, así como los efectos de humedad que interfieren la eclosión 
pupa-adulto (H, por lo tanto). Los parámetros utilizados aparecen reseñados 
en la tabla 1.
3.2.2. Resultados de las experiencias de vial y dosis.
Las tablas 2 y 3 resumen los resultados obtenidos en las experiencias de 
vial y dosis, ofreciéndose los valores de viabilidad sobre 70 huevos sembra­
dos para un número especificado de repeticiones. Como puede observarse en di-
V  = Volumen de alimento




2hR(h -h ) = 2ftRh
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r 2 \ (cm. )
H
5.00 1.35 0.87 5.73 7.41 13.14 135.16 0.14
0.75 0.65 0.56 1.33 2.31 3.64 20.18 0.11
0.50 0.65 0.38 1.33 1.54 2.87 20.91 0.07
0.75 0.40 1.49 0.50 3.75 5.24 6.94 0.54
0.50 0.40 0.99 0.50 2.50 3.00 8.19 0.30
0.25 0.40 0.50 0.50 1.25 1.75 9.42 0.13
chas tablas los valores de viabilidad para el vial de 0.25 mi. son muy bajos 
(en tantos por uno corresponden a viabilidades huevo-adulto prácticamente nu­
las). Al tiempo, en algunos casos, se detecta varianza cero, o viabilidad nu­
la en todos los casos analizados. Este tipo crítico de situación lo hemos de­
sechado en el análisis que trata de determinar los factores más importantes 
que contribuyen a la viabilidad huevo-adulto obtenida. La primera parte de 
esos análisis queda recogida en las tablas 4 y 5, fundamentalmente efectuados 
para la detección de efectos globales diferenciales de los componentes estu­
diados. Todos estos análisis van precedidos de pruebas de Bartlett y F-máxima 
(Sokal y Rohlf, 1969) para comprobar la homogeneidad de las varianzas. En a- 
quellos casos donde ha resultado heterocedasticidad se ha efectuado un análi­
sis de varianza de medias ponderadas (Sokal y Rohlf, 1969), aunque no se han 
encontrado modificaciones substanciales de la F con respecto a los ANOVAs, 
pero si hay grandes variaciones en los grados de libertad. Este procedimien 
to, creemos, es adecuado para la contrastación de los modelos empíricos que 
tratan de explicar los factores ambientales determinantes de la viabilidad.
Los modelos se desarrollan por análisis de regresión múltiple, aunque su con­
traste no se efectúa con respecto a la varianza no explicada por el modelo, 
sino con respecto al cuadrado medio error de las observaciones repetidas (Drapper 
y Smith, 1966; Sokal y Rohlf, 1969; Snedecor y Cochran, 1980). De igual manera







































































































Tabla 4.- Análisis de varianza o test de comparación de medias ponderadas, 
si procede, de la viabilidad huevo-adulto transformada al arco 
seno de las cepas bo, se, v, w y Or en las experiencias de vial 
y dosis .
Análisis de Varianza Medias Ponderadas
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. S.C. G.L. C.M.
































Or Medio 21112.7 4 5278.2
Error 3145.5 95 33.1
Total 24258.2 99




*** P <  0.001.
como quiera que los factores determinantes de la viabilidad pueden ser dife­
rentes o afectar de diferente manera a las cepas estudiadas, hemos decidido 
separar los análisis de varianza o los de media ponderada de los modelos empí^ 
ricos desarrollados. Pero, eso sí, la contrastación de los modelos si se ha­
ce teniendo en cuenta su relación con el hecho de que son varias las observa­
ciones que existen para cada combinación de factores.
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Tabla 5.- Análisis de varianza o test de comparación de medias ponderadas, 
si procede, de la viabilidad huevo-adulto transformada al arco 
seno de las cepas 1.51.3, cd, se, 2.74.B y + en las experiencias 








































































Para el estudio de posibles factores que afectan la viabilidad hemos se­
leccionado aquellos que, deacuerdo con la bibliografía, parecen ser los más 
relevantes. En concreto:
A/ Volumen de alimento (V). Buena parte de las respuestas de supervivencia 
larvaria en D. melanogaster son dependientes de la relación entre la disponi­
bilidad de alimento y la cantidad de individuos de la población. Los clásicos
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trabajos de Lewontin (1955) y Lewontin y Matsuo (1963) parecen confirmar la 
importancia experimental de la densidad poblacional. La justificación teóri­
ca para las respuestas dependientes de la densidad están ampliamente desarro­
lladas en la Ecología de Poblaciones (Pielou, 1969; Roughgarden, 1979; Hutchin 
son, 1981; Pianka, 1982).
B/ Humedad (H). Dados los niveles de alimento utilizados, el proceso de compe 
tencia es de tal naturaleza que la mortalidad puede generarse no solo por fal^  
ta de alimento, sino también por deshidratación de las larvas de tercer esta 
dio, antes de entrar en el proceso de pupación. El efecto diferencial de la 
humedad para los viales utilizados lo hemos considerado proporcional al co­
ciente de los volúmenes de aire y alimento respectivamente. Esto conduce a la 
relación entre altura de la papilla y altura aproximada del volumen de aire. 
Nuestra propia observación nos indica que se trata de un parámetro importante 
en situaciones de competencia donde, virtualmente, el alimento está agotado, 
pudiéndose convertir la falta de humedad en un factor adicional de mortalidad 
como ya dijimos (Ashburner y Thompson, 1978).
C/ Interfases. En general todas las interfases, y el valor de las mismas med¿ 
das como superficies o longitudes, tienen interés biológico por cuanto son 
puntos donde se dan las coincidencias de varios estados, luz-obscuridad, ali­
mento-aire, luz-alimento-aire. Nosotros hemos escogido, entre otros, la super 
ficie superior del alimento (S^, la superficie lateral del alimento (S^) y 
la superficie superior más la superficie lateral (S^). La base para la utili­
zación de las mismas está, fundamentalmente, en la disposición en paralelo de 
las larvas en los viales de competencia, a lo largo de la superficie lateral, 
disponiendo sus órganos de respiración en la superficie superior. Con ello se 
alimentan, mantienen la humedad y respiran. Pero, además, se disponen en lo 
que es exactamente esa superficie, tocando la pared del tubo.
D/ Superficie de pupación (S^). Ménsua (1967) y Wallace (1981) aportan infor­
mación sobre la existencia de alturas preferenciales y territorios de pupa­
ción de las larvas cuando ascienden por el vial. Nuestra idea es que puede 
darse un posible fenómeno de desplazamiento de larvas sobre pupas si la dispo 
nibilidad de superficie es baja. No obstante el valor de este proceso será 
acusado cuando esos hipotéticos territorios (espacios unidad de pupación) 
sean muy escasos. En consecuencia, en aquellos viales de baja superficie libre 
(S4) puede presentarse este tipo de respuesta. También la tendencia según ce­
pa a pupar en diferentes alturas puede ser favorecedor para tipos raros si los 
más frecuentes tienden a concentrarse ampliamente en una banda o sector.
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3.2.3. Discusión de las experiencias de vial y dosis.
Globalmente hemos detectado a través de los análisis de varianza efectos 
significativos sobre la viabilidad huevo-adulto de las cepas investigadas.
De igual manera nos hemos centrado en el análisis de la variación de cinco pa 
rámetros, tres de los cuales , volumen de alimento, superficie lateral y hu­
medad (relación de volúmenes), parecen explicar en siete casos más del 96% y 
en los otros tres más del 70% (ver tabla 6 ). Análisis más finos podrían indi­
carnos la existencia efectiva de otros parámetros ambientales. No obstante 
los tres que hemos escogido finalmente presentan interesantes ideas para la 
discusión. Veámoslas:
En primer lugar hemos utilizado la viabilidad del sistema como indicador 
de los efectos de los parámetros del modelo empírico. Como quiera que 
en un intervalo de tiempo, podemos decir que si:
V = a + bjV +b2S2 +b3H,
entonces,
Nt+1 = V a ±  blV ±b2S2 ±b3H)’
donde V es el volumen de alimento, S2 la superficie lateral y H la relación 
aproximada de volúmenes de aire y alimento. Observando la tabla 6 los signos 
son, excepto para el caso de la cepa 1.51.3 del tipo siguiente:
Nt+1 - Nt'±a -blV +b2S2 "b3H)’
Nt+1 ‘ V ± a +b2S2 - (V  +b3H)>-
Las variables no están estandarizadas y los parámetros corresponden a diferen 
tes medidas (excepto H que no tiene dimensiones). Por ello la interpretación 
global de los signos nos indica efectos positivos o negativos (incrementado- 
res o decrementadores) de la supervivencia N^+^que será mayor o igual a cero.
Puede observarse, en segundo lugar, como el volumen de alimento y, por 
lo tanto, la disponibilidad de recursos es un factor limitante de la supervi-
Tabla 6.- Regresión múltiple de las variables que determinan la respuesta de la viabilidad huevo-adulto 
en las experiencias de vial y dosis.
Cepa Ordenada en el 
origen (a)






































































vencia, lo que por otra parte está muy demostrado en experiencias de competen 
cia dependientes de la densidad. Esto mismo lo hemos demostrado para la hume­
dad, la cual parece mostrar también un efecto limitante sobre la superviven­
cia, al menos en el contexto de las experiencias efectuadas por nosotros.
Existe un efecto importante, al que podríamos denominar "incrementador" 
con las reservas necesarias, constituido por la superficie lateral. En todas 
las cepas analizadas podemos encontrar un coeficiente positivo asociado al va 
lor de la superficie lateral (al menos en relación con el carácter negativo 
de los coeficientes de los otros dos parámetros). La existencia de esta super 
ficie, cuya altura coincide, como mínimo, con la longitud máxima de la larva, 
permite en fases avanzadas del desarrollo la disposición en paralelo a lo 
largo del eje mayor de las larvas (especialmente en los viales de alta compe 
tencia). Esta zona, a nuestro entender, es óptima para el desarrollo, y-de ahí 
su valor contrastado con los otros dos parámetros, puesto que permite humedad 
elevada, alimento y, curiosamente, contacto cristal-alimento o recepción de 
luz.
3.3. EXPERIENCIAS DE ECLOSION Y TIEMPO DE DESARROLLO HUEVO-LARVA.
3.3.1. Resultados de las experiencias de eclosión y tiempo de desarrollo hue­
vo-larva.
Había evidencias de que la supervivencia huevo-larva y los tiempos de 
eclosión huevo-larva (tiempo poblacional de desarrollo embrionario), podían 
diferir según cepas. En consecuencia, para altas densidades de competencia, 
las poblaciones con diferentes composiciones genéticas podrían modificar su 
tamaño inicial para el proceso de competencia y, esto, con diferente ritmo.
En última instancia se podrían generar sutiles variaciones de densidad, según 
composición génica que, para cepas con gran mortalidad en esta fase frente a 
otras de menor mortalidad, podría determinar toda una gama de densidades. La 
tabla 7 representa las respuestas de viabilidad huevo-larva (o eclosión lar­
varia), así como el tiempo medio de eclosión huevo-larva. Una característica 
importante de este último tipo de parámetro es su leptocurtosis, con una ten­
dencia a la eclosión de la población en el mismo intervalo de tiempo. Normal­
mente, en una hora dada, más del 90% de la población de huevos viables hacen 
su eclosión a larva.
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Tabla 7.- Viabilidad huevo-adulto transformada al arco-seno y tiempo de 
desarrollo embrionario de las cepas investigadas.
Cepas Viabilidad Repeticiones T. desarrollo 
(hrs.)
Repeticiones
Or 77.72+0.88 14 23.99+0.24 11
bo 75.56+0.46 11 25.05+0.09 lOv,'
se 73.91+1.36 12 23.69+0.13 10
V 51.52+1.94 12 24.70+0.26 10
w 58.78+1.09 10 24.62+0.15 10
+ 71.74+0.72 16 23.51+0.33 11
1.51.3 61.55+1.17 10 23.91+0.02 10
cd77° 72.18+1.79 8 23.60+0.11 4
se7 7 ° 76.34+2.02 9 23.36+0.53 3
2.74.B 50.79+1.51 3 25.74+0.30 2
Las tablas 8 y 9 representan los análisis de varianza de los efectos de 
cepa sobre la viabilidad y el tiempo medio de eclosión huevo-larva. En ambos 
casos se observan fuertes efectos diferenciales en cuanto a los dos parámetros 
estudiados. Una prueba de Keuls (tabla 10) indica las asociaciones que se pue 
den hacer para las diez cepas estudiadas. En general se observa que las cepas
2.74.B y v son las menos viables y las más lentas. Las asociaciones encontra­
das para viabilidad huevo-larva se encuentran también para tiempo de eclosión 
huevo-larva. La tabla 11 presenta la mortalidad estimada para la fase huevo- 
larva, observándose como 2.74.B y v por un lado, y w y 1.51.3 por otro presen 
tan unos valores superiores al 30% y 20% respectivamente. El bloque restante 
presenta valores inferiores al 10%.
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Tabla 8.- Análisis de varianza del efecto de cepa sobre la viabilidad 
huevo-larva.
F. V. S.C. G.L. C.M. F
Entre cepas 8759.35 9 973.26 50.82***
Dentro cepas 1838.50 96 19.15
Total 10597.85 105
Tabla 9.- Análisis de varianza del efecto de cepa sobre el tiempo de 
desarrollo embrionario.
F.V. S.C. G.L. C.M. F
Entre cepas 28.35 9 3.15 7.43***
Dentro cepas 30.11 71 0.42
Total 58.46
Tabla 10.- Prueba de Keuls de viabilidad y tiempo de desarrollo embrio­
nario de las diferentes cepas investigadas.

















Tabla 11.- Estimas de mortalidad intrínseca huevo-larva de las diferen­












3.3.2. Discusión de las experiencias de viabilidad y tiempo de eclosión huevo- 
larva.
Con independencia de la correlación estadística ya indicada teóricamente 
(ver apartado 3.1.4.) entre viabilidad y tiempo de desarrollo, las experien­
cias de la fase huevo-larva pueden dar información posterior en torno a las 
causas que no permitirán equilibrios por selección dependiente de frecuencias 
o inestabilidad de los posibles equilibrios. Anxolabéhére (1980a) sugiere, 
incluso, modelos de selección dependiente de frecuencias que se generan admi­
tiendo cepas con diferentes tiempos de vida embrionaria. La base real para es 
ta suposición es que diferencias entre cepas en cuanto a tiempo de vida em­
brionaria pueden determinan' diferencias en cuanto a viabilidad larvaria. No 
obstante, como nosotros pensamos, su modelo no puede generar estabilidad. En 
ese sentido la contribución, no solo de la duración de dicho periodo, sino la 
viabilidad de la fase, cuyas respuestas están correlacionadas negativamente 
(ver cepas 2.74.B y v, por ejemplo) por lo que no son previsibles efectos com
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pensadores sobre la viabilidad larvaria, es más bien inestabilizadora para 
los posibles equilibios huevo-adulto. Y, por otro lado, no es previsible que 
las respuestas huevo-adulto, larva-adulto presenten similaridades. Las cepas
2.74.B y v, como ya veremos, son las únicas que han tenido efectos globales 
muy por debajo de las del resto, especialmente para la viabilidad huevo-^adul 
to. Por ello hemos de afirmar que las mortalidades intrínsecas huevo-larva y 
los tiempos de desarrollo embrionario contribuirán negativamente a la apari­
ción de estabilidad en los sistemas de competencia, en un grado proporcional 
a la distancia que tienen las cepas en competencia respecto de esos paráme­
tros.
3.4. EXPERIENCIAS CON MONOCULTIVOS HUEVO-ADULTO, LARVA-ADULTO.
3.4.1. Cálculos de densidad óptima.
Los resultados de las experiencias con monocultivos huevo-adulto o lar 
va-adulto en viales peqeños de 0.5 mi. de alimento aparecen en las tablas 12 
y 13. En ellas, al igual que en las experiencias de vial y dosis, hemos colo­
cado la viabilidad transformada al arco seno de la viabilidad. Como lo que 
tratamos es de poner de manifiesto la dinámica de los monocultivos con densi^ 
dades crecientes, hemos de hacer las siguientes consideraciones:
1/ Por un lado encontrar la función de viabilidad a través de un procedimien
to polinómico. Sea esa función N. ,/N..
t+1 t
2/ Calcular la función de supervivencia N en función de N .
L t  1  w
3/ Determinar el máximo de esa función.
Así pues si:
Dado que nosostros no hemos trabajado con la viabilidad, sino con su trans-
entonces
formación, conviene despejar N ^ de dicha función. Es decir:
are seno W(Nt+1+(3/8))/(Nt+(3/4)) = f'(Nt )
Tabla 12.- Viabilidad huevo-adulto (H), larva-adulto (L) transformada al arco-seno de los monocultivos de 
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33.96+1.01 20 34.44+0.98 20 31.71+1.69 18 38.89+0.89 20
37.66+1.45 20 35.78+2.81 20 31.45+1.92 20 42.31+1.50 20
-- -- -- 50.25+1.74 20
47.77+1.19 20 36.01+4.19 20 33.15+2.04 20 59.65+1.84 20
48.75+1.98 20, 36.86+3.90 20 30.45+1.32. 20 --
-- 41.30+3.56 20 33.84+2.28 20 58.03+1.89 20
46.62+2.73 20 33.53+4.55 20 35.77+3.37 20 56.91+3.12 20
25.84+1.22 19 37.11+0.78 20 40.97+0.68 15 30.48+1.55 20
29.27+1.25 20 40.07+0.44 20 40.22+1.19 15 34.23+1.62 20
33.90+0.97 20 41.92+0.64 20 44.93+0.72 15 37.18+1.59 20
-- -- -- 44.94+2.15 20
47.72+1.54 20 47.89+1.52 20 46.29+2.00 16 32.89+2.87 20
53.01+1.80 20 49.58+1.62 20 46.71+2.12 16 --
54.47+1.66 20 53.44+1.91 20 50.73+2.70 20 61.13+2.31 20
63.70+2.63 20 56.09+3.13 20 51.98+3.19 20 63.89+3.34 20
Tabla 13.- Viabilidad huevo-adulto (H), larva-adulto (L) transformada al sirco-seno de los monocultivos de 
bodega para densidades crecientes en un medio de 0.50 mi.
Fase


















H 94.3 38.80+0.86 19 37.90+0.92 20 31.99+1.29 20 28.91+0.85 10 40.66+0.84 20
85.7 40.14+0.70 19 40.28+0.75 20 30.54+1.16 20 29.22+1.06 10 43.42+1.14 20
71.4 -- -- -- -- 47.82+1.14 20
50.0 44.75+0.85 20 46.20+1.31 20 40.21+2.06 20 36.33+1.05 10 53.28+1.26 20
28.6 47.54+1.28 20 54.12+1.56 20 47.89+1.85 19 38.23+2.66 10 --
14.3 48.23+2.58 20 58.29+1.87 20 52.19+2.88 20 37.67+2.84 10 53.85+2.49 20
5.7 -- 55.72+2.59 20 56.10+3.87 20 43.75+4.82 10 57.96+2.80 20
L 100.0 36.86+1.10 19 34.09+1.07 20 29.17+2.85 15 38.12+0.44 10 38.76+0.72 20
94.3 40.60+0.81 20 35.85+1.21 20 30.49+2.46 15 37.75+1.04 10 39.16+0.80 20
85.7 43.35+1.53 20 39.18+1.26 20 30.43+2.85 15 36.83+1.00 10 39.73+0.91 20
71.4 -- -- -- -- 40.32+0.73 20
50.0 55.63+1.48 20 53.93+1.08 20 32.10+2.77 17 45.81+1.18 10 39.08+1.27 20
28.6 58.05+1.10 20 55.94+1.96 20 -- 48.93+1.58 10 --
14.3 61.99+2.58 20 63.71+2.12 20 46.90+1.81 20 47.70+2.68 20 40.56+2.01 20
5.7 60.64+2.60 20 64.32+2.29 20 53.04+2.83 20 51.79+2.99 20 41.51+3.30 20
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Nt+i = ((Nt+(3/4))(sen2f'(Nt )))-(3/8) (40).
El cálculo numérico nos ofrece rápidamente el punto donde la función tie 
el máximo y con la precisión decimal deseada.
2
Veamos un ejemplo. Supongamos que f'(N ) = a +b p+b p , donde p repre-
W ™ X fe
senta el porcentaje respecto de la densidad máxima estudiada de 70 huevos o 
larvas. En ese caso, p en función de N^ ., vale:
p = 100Nt/70,
p2= (100Nt/70)2 .
Esta forma de representar la variación de densidad se toma así para ulterior­
mente poder efectuar comparaciones con las frecuencias génicas de los dicul­
tivos. Por lo tanto, la expresión (40) quedaría como:
Nt+1 = ( < V (3/4)) sen2 (a + ^ ( 1 0 0 ^ / 7 0 )  + b2 (100Nt/70)2 ) )-(3/8) (41).
3.4.2. Análisis de la viabilidades de los monocultivos.
En las tablas 14, 15, 16 y 17 aparecen los análisis de varianza o, en su 
defecto, los test de comparación de medias para varianzas heterogéneas de las 
pruebas de viabilidad. Los análisis de regresión múltiple (polinómica) han si^  
do presentados en tablas diferentes (tablas 18 y 19), pero su significación 
se ha calculado teniendo en cuenta que son valores repetidos. No obstante los 
análisis de regresión polinómica requieren una justificación en cuanto a la 
elección de la mejor función polinómica.
Es cierto que podemos acercarnos a los puntos experimentales tanto como 
deseemos (Drapper y Smith, 1966; Snedecor Y Cochran, 1980). Pero hay crite­
rios para la elección del mejor ajuste:
1/ No podemos para siete puntos experimentales ajustar funciones superiores 
al quinto grado.
2/ En principio son más válidas funciones con mayores valores del coeficiente 
de determinación.
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Tabla 14.- Análisis de varianza de los monocultivos bo, se, v, w y Or 
para viabilidad huevo-adulto.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F
bo Efecto de densidad 135.82 5 27.16 25.79***
Error 52.82 50.2 1.05
Total 188.64 55.2
se Efecto de densidad 104.84 4 26.21 25.13***
Error 48.46 46.5 1.04
Total 153.30 50.5
v Efecto de densidad 3.91 5 0.78 0.74n,Sl
Error 51.35 48.7 1.05
Total 55.26 53.7
w Efecto de densidad 3.69 5 0.74 0.70n ’S '
Error 54.36 51.7 1.05
Total 58.05
Or Efecto de densidad 183.35 5 36.67 34.87***
Error 54.44 51.8 1.05
Total 237.80 56.8
n • s •
: No significativa
3/ Si dos funciones tienen similares coeficientes de determinación (por enci 
ma del 0.95, por ejemplo), puede ocurrir que una de ellas tenga desviaciones 
significativas respecto del error, mientras que no sea ese el caso de la otra. 
4/ Si amibas tienen desviaciones no significativas y significativas las varia­
ciones explicadas por los modelos, entonces optairemos por aquella función 
cuya raiz cuadrada del cuadrado medio de las desviaciones tenga menor valor 
(Snedecor y Cochran, 1980).
5/ No es probable la coincidencia de estos errores, al menos en ajustes poli-
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Tabla 15.- Análisis de varianza de los monocultivos 1.51.3, cd, se ,
2.74.B y + para la viabilidad huevo-adulto.






























































Las tablas 18 y 19 representan las funciones polinómicas elegidas deacuer 
do con los anteriores criterios, y que explican bastante de la variación ob­
servada en cada una de las 10 cepas investigadas. Como ya indicábamos en el 
apartado 3.1.3. los ajustes empíricos de segundo orden son muchas veces los 
mejores, corroborando en parte nuestra idea del proceso de competencia dife­
rencial antes y después de la densidad óptima. Aplicando el procedimiento de 
cálculo numérico a las funciones en cuestión, bajo la forma de la expresión
Tabla 16.- Análisis de varianza de los monocultivos bo, se, v, w y Or 
para viabilidad larva-adulto.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M.
bo Efecto de densidad 326.6 6 54.43 51.49***
Error 61.7 58.3 1.06
Total 388.3 64.3
se Efecto de densidad 467.9 6 77.99 73.76***
Error 61.5 58.2 1.06
Total 529.5 64.2
v Efecto de densidad 145.4 6 24.23 22.89***
Error 60.4 57.1 1.06
Total 205.8 63.1
w Efecto de densidad 43.23 6 7.20 6.74***
Error 51.3 48 1.07
Total 94.5 54
0r. Efecto de densidad 211.2 6 35.21 33.31***
Error 62.0 58.7 1.06
Total 273.3 64.7
(41) hemos obtenido las densidades óptimas que, igualmente, se adjuntan en 
las tablas 18 y 19, tanto en experiencias huevo-adulto como en experiencias 
larva-adulto. Las representaciones gráficas de las funciones de superviven­
cia, siguiendo la expresión (41) aparecen en las figuras 1 y 2.
El análisis de varianza de las cepas v y w en fase huevo-adulto (Tabla 
14) muestran efectos no significativos de densidad, lo que puede ser una in­
terpretación incorrecta. En efecto estas cepas, junto con 2.74.B son las que
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77o' 77o
Tabla 17.- Análisis de varianza de los monocultivos 1.51.3, cd ,se
2.74.B y + para viabilidad larva-adulto
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M.









Efecto de densidad 471.7 6 76.62





Efecto de densidad 86.6 6 14.44
Error 53.0 49.6 1.07
Total 139.6 55.6
13.53***
2.74.B Efecto de densidad 110.4 6 18.39
Error 36.1 32.8 1.10
Total 146.5 38.8
16.70***
Efecto de densidad 3.4 6 0.56




presentan mayor mortalidad huevo-larva (ver tabla 11). Por lo tanto factores 
intrínsecos que determinen letalidad pueden acarrear, cualitativamente la no 
detección de respuestas dependientes de la densidad, y cuantitativamente mode 
los de supervivencia especiales. Si nos fijamos en la figura 1, o en las den­
sidades óptimas de estas tres cepas (tablas 18 y 19), observaremos que no hay 
un punto óptimo en la escala de densidades. En general, pensamos, esta i-nvia- 
bilidad en fase huevo-larva también se extiende a fases iniciales del desarro 
lio larvario, dando curvas como las que se presentan.
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Tabla 18.- Regresiones de viabilidad huevo-adulto (H), larva-adulto (L) 
y Densidad Optima (DO) de los monocultivos bo, se, v, w y Or,
Cepa Fase Regresión C. Determinación DO
bo H a = 59.4106 0.920 56
b = -0.2519
L a = 56.7810 0.976 53
b1= 0.0442
b2=-¿0v0Q27
se H a = 45.3533 0.999 53
b = 0.2325
b2= -0.0037
L a = 63.4932 0.976 46
b = -0.3607
v H a = 36.3195 —  70
L a = 56.2155 0.978 80
b = -0.1781
w H a = 32.7280 —  70
L a = 51.7459 0.894 122
Or H a = 54.7943 0.985 51
b = 0.3539
b2= -0.0057
L a = 64.0869 0.997 49














10 20 30 40 50 60
30-
20-




10 20 30 40 50 60
D E N S I D A D
ra 1.- Curvas de supervivencia huevo-adulto (-), larva-adulto (------4, así como las
densidades óptimas de las cepas de laboratorio.
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Tabla 19.- Regresiones de viabilidad huevo-adulto (H), larva-adulto (L)
77o
y Densidad Optima (DO) de los monocultivos 1.51.3, cd ,
77o _ _ _
se , 2.74.B y +.
Cepa Fase Regresión C. Determinación DO
1.51.3 H a = 50.5369 0.990 104
b = -0.1218
L a = 61.2245 0.994 55
b1= -0.0018 
b2= 0.0023
cd77° H a = 59.2314 0.958 67
b = -0.2257
L a = 67.2681 0.984 54
b = -0.3271
se7?° H a = 56.3089 0.976 50
b = -0,2833
a = 56.2350 0.990
b1= -0.6809 
b2= 0.0042
2.74.B H a = 42.5484 0.916 70
b = -0.1478
L a = 52.0049 0.9345 88
b = -0.1508
+ H a = 56.2105 0.960 60
b1= 0.0251
b2= -0.0020
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Figura 2.- Curvas de supervivencia huevo-adulto (---), larva-adulto (
las densidades óptimas de las cepas de bodega.
), así como
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3.4.3. Resultados de los tiempos de desarrollo de los monocultivos.
Los resultados de los tiempos de desarrollo huevo-adulto, larva-adulto 
en viales pequeños con 0.50 mi. de alimento aparecen en las tablas 20 y 21, 
respectivamente para cepas de laboratorio y cepas de bodega. Al igual que con 
la viabilidad hemos seguido el procedimiento de búsqueda de un modelo empíri­
co de regresión encajado en un análisis de varianza o de medias ponderadas. 
Estos análisis aparecen en las tablas 22, 23, 24 y 25. Los modelos de depen­
dencia de la densidad aparecen en las tablas 26 y 27, y las representaciones 
gráficas de los mismos en las figuras 3 y 4.
En general podemos advertir respuestas similares a las de viabilidad, al 
menos en cuanto que hay ajustes lineales y cuadráticos. Otra observación im­
portante, a parte de la relación entre viabilidad y tiempo de desarrollo en 
monocultivos, es el hecho de que los tiempos de desarrollo larva-adulto se sji 
tuan sistemáticamente por debajo de los de huevo-adulto, al menos en las fa­
ses de baja densidad. Lógicamente cuando el sistema está sobresaturado, la 
diferencia en cuanto al punto de partida de la experiencia (huevo o larva) se 
aminora y por ello aparecen puntos de corte entre ambos ajustes.
3.4.4. Discusión de los resultados de monocultivos.
3.4.4.1. La importancia del concepto de densidad óptima.
Son amplias las referencias en torno a las respuestas dependientes de la 
densidad (ver Roughgarden, 1979 para una detallada discusión de las mismas). 
No obstante, y siempre que nos movemos en torno a modelos poblacionales, cabe 
efectuarse la siguiente pregunta: ¿las respuestas selectivas en función de la 
densidad: consecuencia de qué combinación de factores son?. En cierto modo 
los modelos de densidad, y otros muchos de la Biología de Poblaciones, son 
macroscópicos, es decir trabajan con variables de estado (Lewontin, 1974). 
Pero hay otros procedimientos experimentales y teóricos que pueden ayudar a 
través de lo que Ayala ha denominado la reducción metodológica, a explicar las 
variables macroscópicas en términos de teoría o modelos más elementales (no 
mucho más, no obstante). Desde nuestro punto de vista la noción de Wallace 
(1981) de espacio biológico unidad se sitúa a este otro nivel, al menos en la 
medida en que trata de precisar la respuesta selectiva de la población en tér 
minos de requerimientos individuales mínimos (genéticamente delimitados), así
Tabla 20.- Tiempo medio de desarrollo huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los monocultivos de laboratorio
según densidades crecientes en un medio de 0.5 mi. de alimento
bo
Densidad respecto de ------





















20 14.97+0.22 20 16.10+0.14
20 14.97+0.20 20 15.76+0.19
20 14.27+0.11 20 15.35+0.17
20 13.38+0.11 20 13.81+0.11
20 13.24+0.12 20 13.17+0.05
20 13.00+0.00 20 13.21+0.09
20 16.49+0.23 19 16.19+0.11
20 17.10+0.22 20 15.98+0.08
20 17.16+0.27 20 16.22+0.07
20 15.83+0.17 20 16.04+0.10
20 14.77+0.17 20 15.34+0.11
20 14.01+0.18 20 15.28+0.19
20 12.81+0.25 20 14.76+0.22
w Or
Rep. T+e,j, Rep. T+eT Rep.
20 16.30+0.14 20 19.24+0.33 20
20 16.21+0.15 20 19.36+0.34 20
--- 18.98+0.38 20
18 15.81+0.13 20 18.87+0.45 20
16 15.32+0.17 20 ---
17 15.47+0.28 20 17.55+0.54 20
15 15.49+0.39 15 17.30+0.56 20
20 16.60+0.10 15 17.63+0.29 20
20 16.32+0.14 15 17.46+0.15 20
20 16.31+0.13 15 17.39+0.17 20
--- 16.87+0.16 20
20 15.29+0.17 16 16.33+0.19 20
20 14.37+0.14 16 ---
20 13.68+0.15 20 15.58+0.35 20
20 13.17+0.07 20 15.10+0.41 19
Tabla 21.- Tiempo medio de desarrollo huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los monocultivos de bodega
según densidades crecientes en un medio de 0.5 mi. de alimento.









Rep. T±eT Rep. T±eT Rep. T±eT Rep. T+e_ o - T
Rep.
H 94.3 18.97+0.30 19 18.08+0.14 20 17.19+0.13 20 15.63+0.13 10 18.72+0.09 20
85.7 18.23+0.32 19 17.78+0.12 20 17.11+0.13 20 15.16+0.12 10 18.71+0.10 20
71.4 --- --- --- --- 18.56+0.14 20
50.0 17.77+0.28 20 16.84+0.10 20 16.42+0.16 20 14.35+0.17 10 18.05+0.15 20
28.6 16.44+0.31 20 16.01+0.20 20 15.67+0.11 20 13.64+0.34 10 ---
14.3 16.39+0.35 20 15.51+0.26 20 14.93+0.20 20 13.04+0.25 10 16.38+0.21 20
5.7 16.19+0.28 17 14.39+0.28 20 14.87+0.32 19 12.54+0.26 9 15.79+0.17 20
L 100.0 16.52+0.14 19 16.33+0.16 20 17.63+0.23 15 15.66+0.16 10 17.52+0.28 20
94.3 16.13+0.11 20 16.44+0.12 20 18.25+0.13 15 14.55+0.22 10 17.30+0.24 20
85.7 16.27+0.13 20 16.02+0.16 20 17.75+0.19 15 14.12+0.17 10 17.02+0.25 20
71.4 --- --- --- --- 16.72+0.22 20
50.0 15.26+0.09 20 14.97+0.09 20 17.05+0.18 17 14.73+0.10 10 16.76+0.14 20
28.6 15.04+0.13 20 14.08+0.11 20 16.49+0.21 16 12.70+0.17 10 ---
14.3 14.64+0.15 20 13.63+0.10 20 14.97+0.12 20 11.76+0.16 20 15.13+0.21 17
5.7 14.13+0.15 20 13.13+0.13 20 13.97+0.96 20 11.24+0.11 20 14.27+0.27 17
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Tabla 22.- Análisis de varianza de los tiempos de desarrollo huevo-adulto 
de los monocultivos bo, se, v, w y Or.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M.
bo Efecto densidad 198.4 5 39.67 43.44***
Error 104.1 114 0.91
Total 302.5 119
se Efecto densidad 132.5 5 26.50 25.22***
Error 55.1 52.5 1.05
Total 187.7 57.5
v Efecto densidad 643.8 5 128.78 121.51***
Error 47.3 44.6 1.06
Total 691.1 49.6
w Efecto densidad 28.6 5 5.72 5.42***
Error 51.0 43.3 1.06
Total 79.6 53.3
Or Efecto densidad 74.0 5 14.80 3.76**
Error 448.8 114 3.94
Total 522.8 119
* * P <0.01
como efectos de interacción interindividual a través de la limitación de los 
recursos disponibles. Los trabajos experimentales de Bakker (1961, 1969) son ■ 
utilizados por De Jong (1976), así como por Nunney (1983) para justificar co­
mo las respuestas selectivas son consecuencia del juego de parámetros intrín­
secos y la naturaleza del medio donde la población se desenvuelve. Nuestras 
experiencias sobre densidad óptima están encaminadas a contrastar el concepto 
de unidad de espacio biológico, así como estudiar qué relación existe entre
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Tabla 23.- Análisis de varianza de los tiempos de desarrollo huevo-adulto
77o 77o _ _de los monocultivos 1.51.3, cd , se , 2.74.B y +.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M.

















































este parámetro de la población, investigado en relación con el tipo de medio 
de competencia, y las respuestas observadas en cultivos mixtos, donde hace 
acto de presencia la competencia intergenotípica. El concepto de espacio bio­
lógico unidad tiene analogías con en concepto de territorialidad desarrollado 
por Maynard Smith (1974).
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Tabla 24.- Análisis de varianza de los tiempos de desarrollo larva-adulto de 
los monocultivos bo, se, v, w y Or.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M.






























3.4,4.2. Densidad óptima y viabilidad.
Si admitimos que hasta el punto de densidad óptima hay recursos espacio- 
alimenticios disponibles que no han sido utilizados, entonces las respuestas 
de selección no serán dependientes de la densidad, o si lo son deberán ser di 
ferentes de las que se presentan cuando actúan limitaciones de recurso más
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Tabla 25.- Análisis de varianza de los tiempos de desarrollo larva-adulto
77o 77ode los monocultivos 1.51.3, cd , se , 2.74.B y +.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F








se Efecto densidad 268.2
Error 60.9
Total 329.1
2.74.B Efecto densidad 110.4
Error 36.1
Total 146.5


















allá del punto de densidad óptima. En consecuencia se admitirían, como ya in­
dicamos en el apartado 3.1.3. dos posibles modelos de viabilidad dependientes 
de la densidad: a) el primero de ellos sería independiente de la densidad has 
ta la densidad óptima y dependiente de ella a partir de la densidad óptima; y 
b) el segundo dependiente de la densidad antes y después de la densidad ópti­
ma, pero con pendientes diferentes. Esta diferencia efectuada entre "antes de
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Tabla 26.- Regresiones del tiempo de desarrollo huevo-adulto (H), larva-
adulto (L) de los monocultivos bo, se, v, w y Or.
Cepa Fase Regresión C. Determinación








se H a = 12.876506 
b = 0.023587
0.974




V H a = 12.963601 
b = 0.034524
0.934





w H a = 15.279957 
b = 0.010482
0.889




Or H a = 17.318578 
b = 0.022366
0.929
L a = 14.852099 
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3.- Tiempo de desarrollo (en dias) huevo-adulto (---- ), larva-adulto (---- )
de las cepas de laboratorio. La densidad la representamos como tanto 
por cien respecto de la densidad máxima de 70 (huevos o larvas).
Tabla 27.- Regresiones del tiempo de desarrollo huevo-adulto (H), larva-
77o 77oadulto (L) de los monocultivos 1.51.3, cd , se , 2.74.B y
Cepa Fase Regresión C. Determinación
1.51.3 H a = 15.923388 0.946
b = 0.030329
L a = 14.209461 0.968
b = 0.022514
77
cd H a = 14.603919 0.953
b = 0.042019
a = 13.086141 0.991
b = 0.0343291
se77° H a = 14.756018 0.967
b = 0.027473
a = 13.570700 0.970
b1= 0.108938
b2= -0.000666
2.74.B H a = 12.559368 0.983
b = 0.323180
L a = 11.476235 0.823
b = 0.038104.
+ H a = 15.399713 0.999
b1= 0.073119
b2= -0.000402






































D E N S I D A D
Figura 4.- Tiempo de desarrollo (en dias) huevo-adulto (---- ) f larva-adulto (•
de las cepas de bodega. La densidad la representamos como tanto 
por cien respecto de la densidad máxima de 70 (huevos o larvas).
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DM y "después de D", .tiene su analogía con la dinámica del crecimiento de las 
poblaciones "antes" de alcanzar la capacidad de carga y "después" de haberla 
alcanzado. La mayoría de nuestros resultados (ver tablas 18 y 19) son compati^ 
bles con el modelo de variación de pendientes antes y después del punto de 
densidad óptima. La razón de una variación con la densidad antes del punto de 
densidad óptima puede deberse, al menos eso pensamos, a un posible efecto de 
humedad (al menos en nuestros viales de competencia), más que a una presión 
selectiva por falta de recursos alimenticios. Ese efecto de humedad puede de­
terminar respuestas diferenciales dependientes de la densidad incluso antes de 
haberse conseguido el punto de densidad óptima según recursos disponibles.
Por lo tanto con este razonamiento puede deducirse que, para cualquier compo 
nente de eficacia, puede intentarse calcular su respuesta óptima, y que esta 
difiera, aunque no mucho, según componente de eficacia investigado. En nues­
tro caso hemos intentado fijar temperatura, humedad exterior y volumen de ali­
mento, variando solo la cantidad de individuos por unidad de volumen de ali­
mento, pero no podemos impedir que se cuelen efectos que actúan incluso antes 
de la densidad óptima.
Lo que si parece cierto es que alcanzado el punto de densidad óptima em­
pieza un importante proceso de mortalidad adicional que puede resumirse, si lo 
relacionamos con la evolución anterior al punto de densidad óptima, en forma 







El modelo polinómico es un simple ajuste empírico al que hemos tratado 
de dar una interpretación biológica, de la misma manera que la daríamos si en 
contráramos, como ocurre en algunos casos, una respuesta lineal. Admitiendo 
la hipótesis de espacio biológico unidad nos parece más plausible que la res­
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puesta en función de la densidad no siga incrementos lineales con ella, sino 
una dinámica algo más compleja, pues los efectos de competencia son de dis­
tinto grado (o naturaleza) antes y después del punto de densidad óptima.
Caligari (1980), Mather y Caligari (1981) ajustan modelos lineales para 
viabilidad y otros caracteres (peso medio del cuerpo, por ejemplo). Las res­
puestas de primer orden existen, pero en muchos casos son importantes y signi 
ficativas respuestas de orden superior. Las funciones de supervivencia que se 
generan con funciones de viabilidad de, al menos, orden dos, siguen teniendo 
un máximo, pero desplazado a bastante distancia del estimado según funciones 
de supervivencia que parten de funciones de viabilidad de primer orden. Por 
lo tanto la estima de competencia intragenotípica, y el punto de densidad óp­
tima, es mucho más preciso en aquellos que en estos casos.
3.4.4.3. Densidad óptima y viabilidad huevo-adulto, larva-adulto.
En este apartado se hace imprescindible utilizar el concepto de mortali­
dad huevo-larva (ver apartado 3.3.). Parece claro que el nivel de competencia 
con el que trabajemos, la disponibilidad de mayor o menor cantidad de recur­
so, puede ser determinante de un tipo u otro de respuesta. En un intervalo de 
aproximadamente 24 horas una población de N huevos pasa a Nh larvas, donde h 
representa la viabilidad de la población de huevos. Por lo tanto la disponibi^ 
lidad de recursos variará de las experiencias desde fase de huevo con respec­
to a las de fase de larva en una cantidad proporcional al valor h. Incluso si 
h es un valor bajo (o altos valores de mortalidad en fase de huevo, como pue­
de observarse en la tabla 11 para las cepas 2.74.B, v y w) las respuestas po­
drán ser marcadámente diferentes. Desde nuestro punto de vista el concepto de 
selección dura de Wallace (1975) tiene aquí una aplicación precisa, pues fac­
tores independientes de la densidad o la frecuencia, están controlando el ta­
maño inicial de la población larvaria que puede entrar en situación de com­
petencia por los recursos. Con independencia del valor de h y su posible ca­
rácter de factor selectivo duro, tanto las cepas de laboratorio como las de 
bodega, en sus respectivas fases de huevo y larva, han presentado efectos sig 
nificativos de densidad.
La cantidad de recurso disponible desde la fase de huevo es, en cualquier 
caso, superior a la de fase de larva. Pero de esto no puede inferirse que los
90
valores de densidad óptima sean mayores desde la fase de huevo 
con respecto . a los de fase de larva. Esto ocurre en la cepas con densi­
dad óptima estimable en la escala de densidad analizada por nosotros y con va 
lores de mortalidad intrínseca huevo-larva inferiores al 10% (por ejemplo Or, 
se, se^°, cd^°, bo, etc.). Cualitativamente hay que tener en cuenta dos ti­
pos de razones para comprender las diferencias entre densidades óptimas desde 
huevo y desde larva: A/ Para tamaños de siembra bajos tendremos, efectiva-r 
mente, N hueves y Nh larvas. Por lo tanto el recurso disponible es mayor en un 
caso que en otro (pero suficiente para ambos). Es decir comparativamente las 
respuestas diferirán según el valor de la viabilidad intrínseca huevo-larva. 
B/ Para tamaños de siembra altos, ya iniciada la fase de resursos insuficien­
tes, diferente el inicio de esta dependiendo también del valor de la viabili­
dad intrínseca huevo-larva,las respuestas dependientes de la densidad adopta­
rán pendientes diversas e interpretables en cada caso. Un análisis que podría 
comparar la respuesta sería desplazar el eje de densidad de huevos al eje de 
densidad de larvas, multiplicando los puntos analizados en el primero por el 
valor estimado de viabilidad intrínseca huevo-larva. Ulteriormente deberíamos 
comprobar la identidad de los puntos de densidad óptima.
3.4.4.4. Densidad óptima y componente conjunto de viabilidad y tiempo desa­
rrollo.
Ya demostramos teóricamente que N'P'era menor que NV (ver para ello el a- 
partado 3.I.4.3.). Por lo tanto el modelo de supervivencia en monocultivos ge 
ñera, según'P, una densidad óptima desplazada a la izquierda de la calculada 
según V, al menos si sus regresiones dependientes de la densidad son del mis­
mo grado.
Aunque solo hemos desarrollado teóricamente la importancia de '"f (ver 
apartado 3.1.4.), en la tabla 28 indicamos un ejemplo utilizando las cepas Or 
y 1.51.3 para la fase larva-adulto.
El carácter multiplicativo de los dos componentes de eficacia (ver defi­
nición 21) incluidas en determina que la respuesta esté globalmente despla­
zada a la izquierda. Podemos efectuar los siguientes comentarios sobre lo ob­
tenido en la tabla 28: A/ Por un lado la comprobación de que los modelos li­
neales con respecto a los de segundo orden desplazan a la derecha el punto de
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Tabla 28.- Modelos polinómicos de dependencia de densidad y densidades ópti 






V a = 61.2245 0.994
b = -0.0018 
b2= -0.0024
55 a = 64.0869 





0.985 59 a = 0.5894
b = -0.0043
0.991 48
densidad óptima. De ahí que las densidades óptimas según V y f  estén tan pró­
ximas, ya que tanto Or como 1.51.3. siguen respuestas lineales respecto de'fy 
cuadráticas respecto de V. B/ Por otro lado, y en consecuencia, se compensan, 
al menos en este caso, la naturaleza polinómica de los modelos ajustados con 
el tipo de parámetro utilizado. C/ No obstante, puede comprobarse que el máxi 
mo correspondiente a la densidad óptima si que se sitúa "siempre'J y con inde­
pendencia del modelo, en Y  por debajo del máximo correspondiente a la densidad 
óptima de V.
3.4.4.5. Respuesta de los tiempos de desarrollo respecto de la densidad.
Estudios en Drosophila (Barker y Podger, 1970; Budnik y Brncic, 1974) 
muestran el efecto de densidad sobre el tiempo de desarrollo, especialmente 
para la fase larva-adulto. A partir de la definición de tiempo de desarrollo 
T = parece difícil establecer un criterio de densidad óptima que no
sea aquel que indique el menor tiempo de desarrollo para una densidad dada.
Si utilizamos el criterio de densidad óptima de Lewontin (1955) para viabili­
dad, el tiempo de desarrollo es, precisamente, el inverso. Así como él indicó 
la posibilidad de respuestas de máxima viabilidad en sistemas con mayores den 
sidades que uno (lo que le sirvió de base para la compleja definición de efec 
tos facilitadores), en tiempo de desarrollo no hemos encontrado tal cosa. Sis 
temáticamente, para este tipo de componente de la eficacia, incluso en ajus-
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tes cuadráticos, la respuesta óptima está en la población con menor densidad, 
por lo tanto la que corresponde al menor número de individuos.
Otra cuestión interesante es la que corresponde a la naturaleza de las 
respuestas cuadráticas. Nuestra opinión es que la relación existente entre 
viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) (T = (1/V). (£s^t^/N), tiene un tér­
mino, Que Pue^e modificar la respuesta de T como inversa de la res­
puesta de V. Dependiendo del ritmo de aparición de adultos, ese término, como 
ya hemos comentado en otros lugares, distorsionará más o menos la correlación 
entre V y T. Nuestros datos parecen indicar que tanto para V como para T la 
existencia de respuestas de ambos tipos; es decir: que más del 50% de los ca­
sos presentan modelos de V y T del mismo orden. Por otro lado, a pesar de que 
la caida en viabilidad suele ser, en algunos casos, cuadráticamente mayor con 
el aumento de la densidad, el tiempo de desarrollo, para esos mismos casos, 
tiende a no incrementarse tanto, de tal manera que el efecto de competencia 
en las funciones cuadráticas no crece tanto con la densidad. En otras pala­
bras: la densidad afecta al tiempo de desarrollo. Pero una vez alcanzada la 
situación de alta competencia (pocos recursos, problemas de deshidratación, 
etc.), la respuesta se suaviza. Podemos concluir que a partir de un nivel da­
do de deterioro ambiental el ritmo de eclosión de adultos se hace prácticamen 
te constante, con independencia del incremento de la densidad.
La linealidad en el tiempo de desarrollo la interpretamos como un efec­
to creciente, según densidad, sobre el mismo, no manteniéndose nada.. - cons­
tante, al menos en la fase de bajas densidades, según el supuesto de recursos 
suficientes, por el hecho de que en nuestro sistema intervienen factores cola 
terales, posiblemente independientes de la cantidad de recurso, los cuales 
pueden ejercer efectos diferenciales sobre la población dependiendo del tama­
ño de la misma (por ejemplo la modificación de la humedad o de la superficie 
lateral). Son, por otro lado, razones similares a las dadas con respecto a la 
pendiente de viabilidad hasta el punto de densidad óptima. La linealidad per­
manece estadísticamente, pero somos de la opinión de que estudios más finos con 
este difícil parámetro (Yaimazaki, 1971, Snyder y Ayala, 1979) demostrarían 
nuestra hipótesis de la naturaleza al menos de segundo orden de este paráme­
tro, debido a 1¿ aparición de situaciones competitivas específicamente nuevas 
a partir de un valor de densidad.
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3.5. RESULTADOS DE LAS EXPERIENCIAS CON DICULTIVOS DE 0.25 Y 5.00 C.C.
3.5.1. Resultados de las experiencias con dicultivos de 0.25 c.c.
Se efectuó un diseño experimental tendente a la detección cualitativa de 
selección dependiente de frecuencias génicas en viales pequeños con 0.25 c.c. 
de alimento. Pama ello se eligieron tres composiciones génicas normal/mutante 
(4/66, 35/35 y 66/4) repitiendo 20 veces cada composición y tomando dos cepas 
normales y ocho cepas mutantes; todo ello solo para situaciones desde la fase 
de huevo. Por otro lado se trata del mismo diseño que se efectuó en viales 
grandes con 5.00 c.c. de alimento y cuyos resultados y discusión se presenta­
rán en los dos apartados siguientes.
Al igual que ocurrió con las experiencias de vial y dosis ( véase aparta 
do 3.2.2.) las respuestas obtenidas a este nivel eran prácticamente nulas, 
salvo alguna situación, en concreto la de dicultivos que llevaban la cepa
2.74.B donde la mortalidad huevo-larva determinaba niveles de competencia 
larvaria tan bajos que permitía la aparición de adultos en esa dosis de ali­
mento. El resto de dicultivos era intratable desde el punto de vista del aná­
lisis de varianza, confirmándose, por otro lado, que solo bajo determinados 
niveles de densidad no solamente es factible encontrar algún tipo de supervi 
vencia, sino también encontrar posibles respuestas dependientes de la frecuen 
cia. No fué este el caso en relación con los dicultivos de 0.25 c.c.
3.5.2. Resultados de las experiencias con dicultivos de 5 c.c.
Este apartado, así como el anterior, resume experiencias similares a las 
llevadas a cabo por Birley y Beardmore(1977) y Snyder y Ayala (1979), donde 
se analizan posible efectos de densidad, composición génica y tipos de cepas. 
Dado que solo analizamos tres puntos hemos pensado conveniente no introducir­
nos en el análisis cuantitativo de las posibles diferencias encontradas por 
composición génica, sino más bien en el intento de detección significativa de 
efectos de frecuencia. Se presentan resultados solo desde la fase de huevo y 
sobre el parámetro viabilidad. Las tablas 29, 30, 31 y 32 muestran las medias, 
errores y repeticiones de los 16 dicultivos ensayados, mientras que las ta­
blas 33, 34, 35 y 36 muestran los respectivos análisis de varianza de esos di 
cultivos, distinguiendo siempre entre AN0VA de la cepa normal y AN0VA de la
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Tabla 29.- Viabilidad huevo-adulto transformada al arco-seno de los di­
cultivos de 5 c.c. : bo/+f se/+, v/+, w/+.
Cepa Composición genética Cepa mutante Cepa + Rep.
Mutante + v+e V+e













cepa mutante. La tabla 37 presenta un ANOVA con el estudio del efecto de dos 
factores (composición genética y cepa) sobre la viabilidad de las cepas Or y 
+. Este análisis puede efectuarse, también, viendo si cada mutante presenta 
efectos diferenciales teniendo en cuenta su tipo de competidor normal (Or o 



















































Tabla 30.- Viabilidad huevo-adulto transformada al arco-seno de los di­
cultivos de 5 c.c.: bo/Or, se/Or, v/Or y w/Or.
Cepa Composición genética Cepa mutante Cepa Or Rep,































































3.5.3. Discusión de los resultados de las experiencias con dicultivos de 5 c.c.
Con estas experiencias tratamos de poner de manifiesto la respuesta de 
los sistemas de competencia con densidad fijada (70 huevos en 5 c.c. de ali­
mento), y para tres composiciones genéticas diferentes. Si nos fijamos en los 
análisis de varianza dados en las tablas 33, 34, 35 y 36 observaremos muchos 
casos donde la composición genética no afecta a la viabilidad huevo-adulto, y 
algunos donde sí lo hace. Si se admite a priori que 5 c.c. representa una den
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Tabla 31.- Viabilidad huevo-adulto transformada al arco-seno de los di-
77o 77ocultivos de 5 c.c.: 1.51.3/+, cd /+, se /+ y 2.74.B/+.





































































sidad donde no aparecen fenómenos de competencia para ninguna de las cepas e£ 
tudiadas entonces, no se presentará fenómeno alguno de competencia inter- o 
intragenotípica. Este no es el caso, pues hay sistemas con efectos significa­
tivos. Nuestro punto de vista es que los conceptos desarrollados en el análi­
sis de los monocultivos, especialmente el de densidad óptima, puede ayudarnos 
extraordinariamente a la comprensión de lo que ocurre en ellos. Veamos.
Experiencias de efectos de composición génica a bajas densidades, como
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Tabla 32.- Viabilidad huevo-adulto transformada al arco-seno de los di-
77 r\ 77r\
cultivos de 5 c.c.: 1.51.3/0r, cd /Or, se /Or y 2.74.B/0r.
Cepa Composición genética Cepa mutante Cepa Or Rep,



































































es esta han sido contrastadas con respuestas a altas densidades (Sokal y Hu- 
ber, 1963; Sokal y Karten, 1964; Birley y Beardmore, 1977; Costa y Beardmore, 
1980; Tosic y Ayala, 1980, 1981), observándose que los efectos de composición 
génica diferían con la densidad de los cultivos. No obstante se ha interpreta 
do unilateralmente, en muchos de estos trabajos, el concepto de baja densidad 
o sin competencia, suponiendo que el grado de no competencia afecta por igual 
a las cepas del cultivo; es decir se ha comentado que el sistema presenta o 
no presenta competencia, es de alta o baja densidad, sin precisar si es de al





F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M.
Frecuencia 2.88 2 1.44 1.4in,S’ + 2.46 2 1.23 1.21n *S
Error 37.15 36.5 1.02 34.94 34.3 1.01
Total 40.02 38.5 37.41 36.3
Frecuencia 3.95 2 1.97 1.93n ’S * + 286.76 2 143.38 1.6in ’S
Error 32.24 31.6 1.02 5069.28 * 57 88.93
Total 36.19 33.6 5356.04 69
Frecuencia 4.27 2 2.14 2.0ln *S * + 5.36 2 2.68 2.63n ‘S *
Error 36.33 35.7 1.02 33.60 32.9 1.02
Total 40.61 37.7 38.96 34.9
Frecuencia 3.92 2 1.96 1.92n#S* + 3.41 2 1.71 1.67n *S '
Error 32.16 31.5 1.02 36.95 36.2 1.02
Total 36.08 33.5 40.36 38.2
Tabla 34.- Análisis de varianza de la viabilidad huevo-adulto de los dicultivos de 5 c.c.: bo/Or, se/Or, v/Or
y w/Or.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M.
bo Frecuencia 4.72 2 2.36 2.31n ’S * Or 14.20 2 7.10 6.97**
Error 32.60 31.9 1.02 37.17 36.5 1.02
Total 37.32 33.9 51.37 38.5
se Frecuencia 56.49 2 28.24 0.58n ’S ' Or 134.47 2 67.24 1.12n ‘S
Error 2757.76 57 48.38 3429.24 57 60.16
Total 2814.24 59 3563.71 59
V Frecuencia 3.44 2 1.72 1.69n *S * Or 139.44 2 69.72 0.84n,S
Error 36.28 35.6 1.02 4755.44 57 83.43
Total 39.72 37.6 4894.88 59
w Frecuencia 0.77 2 0.38 0.38n *S * Or 7.35 2 3.68 3.61*
Error 36.43 35.8 1.02 35.09 34.4 1.02
Total 37.19 37.8 42.44 36.4
* : P<0.05
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Tabla 35.- Análisis de varianza de la viabilidad huevo-adulto de los dicultivos de 5 c.c.: 1.51.3/+, cd /+, 
se77°/+ y 2.74.B/+.



















































































Tabla 36.- Análisis de varianza de la viabilidad huevo-adulto de los dicultivos de 5 c.c.: 1.51.3/0r, cd /Or, 
se77°/0r y 2.74.B/0r.

























































































Tabla 37.- Análisis de varianza de dos factores (cepa mutante y composi­
ción genética) sin repetición sobre la viabilidad huevo-adulto 
de las cepas Or y + respectivamente.
Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F
Or Comp. genética 60.00 2 30.00 6.79**
Cepa 487.91 7 69.88 15.77***
Error 61.88 14 4.42
Total 609.79 23
+ Comp. genética 2.73 2 1.37 0 .22n,S*
Cepa 179.94 7 25.71 4.10*
Error 87.74 14 6.27
Total 270.41 23
ta o baja densidad para cada una de las cepas por separado.
Si nos fijamos en la tabla 37 donde se presenta el efecto de composición 
y cepa sobre las cepas Or y + respectivamente, podrá observarse que tanto Or 
como + presentan efectos de cepa, es decir, que aparentemente existen efectos 
del competidor. Por otro lado solo la cepa Or parece, globalmente, presentar 
efectos de composición genética, y no así + que tiene una viabilidad indepen­
diente del tipo de competidor. Este tipo de análisis tiene un inconveniente 
importante, y es que integra en el hipotético efecto de cepa un efecto camu­
flado de tiempo. De hecho, las experiencias no son contemporáneas y, por ende, 
analizar suponiendo al tiempo como elemento incontrolado cuando realmente 
ejerce un efecto importante sobre la densidad óptima de las cepas, es tratar 
de asignar posibles efectos a algo que no lo tiene. Por otro lado, si admiti­
mos que a ese nivel de densidad tan bajo hay competencia intergenotípica, he­
mos de admitir la intragenotípica y, en consecuencia, por lo menos, que nos 
encontramos a la derecha del punto de densidad óptima de la cepa Or con
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dosis de 5 c.c. Un estudio de la supervivencia de ambas cepas a este nivel 
nos muestra que las respuestas son demasiado grandes como para suponer efec­
tos significativos de cepas competidoras o de composición génica. La tabla 37 
da efectos de cepa porque, en el tiempo, la densidad óptima de las cepas va­
ría lo suficiente como para dar la apariencia de un efecto de cepa. En aque­
llos casos donde, además, se registra un efecto de composición genética hemos 
de admitir los posibles efectos de un muestreo desigual que genera, por ejem­
plo, mayor mortalidad intrínseca huevo-larva en tamaños de cuatro. Por ello 
se detectan mayores efectos significativos en cepas de bodega, pues son las 
que presentan mayor mortalidad intrínseca huevo-larva. Los resultados indivi­
duales, efectuados presuponiendo invariancia de la densidad óptima en el mo­
mento de la experiencia, presentan un 70% de casos con independencia de la 
composición genética (ver tablas 33, 34, 35 y 36). Ello nos puede ayudar a en 
tender las diferencias entre selección dependiente de la densidad y selécción 
dependiente de la frecuencia, corroborando afirmaciones dadas por otros auto­
res (DeBenedictis, 1976; Wallace, 1976; Snyder y Ayala, 1979; Wallace, 1981). 
Es decir, la dependencia de la frecuencia puede diferir según la densidad y, 
por lo tanto, no ser un concepto independiente de ella, pero sí tener su pro­
pio estatus teórico y experimental.
3.6. RESULTADOS Y DISCUSION DE LAS ESTIMAS DE MORTALIDAD INTRINSECA.
Para la determinación de este parámetro importante (se trata del utiliza 
do en los modelos de mortalidad) se procedió a calcular la viabilidad de las 
cepas estudiadas en situaciones aparentemente sin competencia: monocultivos 
de 5 c.c. con 70 huevos. Por otro lado era importante comprobar las diferen­
cias entre las diferentes cepas en cuanto a sus mortalidades intrínsecas hue 
vo-adulto, así como determinar estadísticamente las cepas con idénticas morta 
lidades. Los resultados de este experimento se muestran en la tabla 38. De 
nuevo puede comprobarse como las cepas 2.74.B y v, que presentaban grandes 
mortalidades huevo-larva, y eran las mencs rápidas en su desarrollo embriona­
rio, son, aquí, de las que presentan mayor mortalidad intrínseca a lo lar­
go de todo el desarrollo de pre-adultos. Estas mortalidades, además alcanzan 
valores de hasta el 60%. Con este punto de partida será difícil encontrar 
equilibrios estables por selección dependiente de frecuencias, al menos res­
pecto del parámetro de viabilidad.
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Tabla 38.- Análisis de varianza y test de Keuls de la viabilidad huevo- 
adulto transformada al arco-seno de los monocultivos bo, se, 
v, w, + , 1.51.3, cd77°, se77°, 2.74.B y Or en 5 c.c.
F.V. S.C. G.L. C.M. F
Efecto cepa 23167.73 9 2574.19 76.39***














Como disponíamos de la mortalidad huevo-larva y de la mortalidad huevo-
adulto, parecía interesante ver la aportación a la mortalidad intrínseca de
la fase larva-adulto. Para ello procedimos de la siguiente manera: si llama­
mos m^, m^ y m^ ci las mortalidades intrínsecas total (huevo-adulto), huevo-
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Tabla 39.- Estimas de la mortalidad "intrínseca" huevo-adulto, larva-adulto*
,77o
de los monocultivos bo, se, v, w, Or, 1.51.3, cd 
y + en 5 c.c.
77o _ _
se , 2.74.B































* Ver texto para el cálculo de la estima de la mortalidad larva-adulto.
larva y larva-adulto respectivamente, m^ en función de las otras dos mortali^ 
dades intrínsecas quedaría como sigue:
m2 = 1 - ((l-mt)/(l-m1)).
La mortalidad intrínseca huevo-larva se encuentra en la tabla 11. Puede obser 
varse, de nuevo que buena parte de la mortalidad huevo-adulto de las cepas 
v, w y 2.74.B se da en la fase huevo-larva, puesto que la estima en la fase 
larva-adulto es bastante menor. Pero aparecen, en cambio aportaciones impor­
tantes a la mortalidad huevo-adulto en la fase larva-adulto por parte de las 
77o
cepas +, se y 1.51.3, todas ellas cepas de bodega. También la 2.74.B pre­
senta elevada esta fracción, convirtiéndose en el peor competidor disponible.
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3 -7 - EXPERIENCIAS con los dicultivos huevo-adulto, LARVA-ADULTO DE 0.5 c.c.
Se trata del apartado más largo experimentalmente. Lo presentaremos por 
cepas analizadas, mostrando en cada caso los diagramas de competencia como re 
presentación primaria a explicar, seguido de los oportunos análisis de varian 
za sobre la viabilidad y el tiempo de desarrollo. Como quiera que los monocul 
tivos ya se han analizado, nos limitaremos a la representación en tablas de 
las viabilidades y tiempos de desarrollo de los dicultivos, aunque hayamos 
utilizado los monocultivos en la representación de los diagramas de competen 
cia. Igualmente haremos uso de la representaciones gráficas para los modelos 
empíricos dependientes o no de las frecuencias en ambos componentes de la 
eficácia estudiados, lo que nos ayudará a visualizar la existencia de equili­
brios, así como la estabilidad de los mismos. También seguiremos el procedi­
miento, y utilizado en apartados anteriores, de colocar por separado los aná­
lisis de varianza y los análisis de regresión, haciendo constar en estos úl­
timos la naturaleza del equilibrio si existiera.
Es importante señalar que a la hora de elaborar las funciones empíricas 
dependientes de la frecuencia hemos encontrado casos donde había efectos glo­
bales de composición génica pero no era posible el hacerlos compatibles con 
funciones polinómicas de primer o segundo orden dependientes de la frecuen­
cia. Ese tipo de respuesta las hemos denominado "¿constante?", bajo el supues 
to de que hay un modelo que se nos escapa. Las restantes respuestas han sido 
clasificadas como "constante", "lineal" y "cuadrática".
3.7.1. Interpretación de los diagramas de competencia.
Para comprender la significación de las líneas utilizadas en estos dia­
gramas hemos tomado la figura 5, diagrama del dicultivo bo/+, como representa­
ción característica del conjunto de los 16 sistemas investigados. Las dos fi­
guras de la izquierda representan el diagrama de competencica de la fase hue 
vo-adulto, y los dos de la derecha el diagrama de la fase larva-adulto. Como 
el diagrama huevo-adulto es idéntico en interpretación al diagrama larva-aduiL 
to, para la comprensión de los mismos nos centraremos en los de huevo-adulto, 
es decir, las dos figuras situadas a la izquierda. La figura superior repre­
senta monocultivos y dicultivos totales, mientras que la inferior representa 
monocultivos y dicultivos separados y según cepa. Veámoslos.
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La figura superior tiene tres tipos de líneas:
A/ (■---■). Representa la respuesta, agrupada simétricamente, de los monocul­
tivos. Por ejemplo la suma de la supervivencia del monocultivo de 4 huevos de 
bo y de 66 huevos de +; y así hasta completar simétricamente el total de las 
seis sumas restantes. Los puntos que tocan los ejes de ordenadas representan, 
respectivamente, las respuestas de los monocultivos de máxima densidad (70 
huevos) de las cepas bo y +.
B/ (■— — ■). Representa la supervivencia total de cada dicultivo bo/+.
C/ (..... ). Representa la línea de reemplazamiento proporcional de un genotipo
por otro., uniendo los puntos de los monocultivos. También se interpreta como 
la línea de igualdad entre coeficientes de competencias inter- e intragenotí- 
picos.
La figura nos informa sobre el grado de competencia inter- e irtrageno- 
típica, asi como de la existencia de sobrecompensación (Tosic y Ayala, 1980, 
1981). Por encima de la línea punteada (de reemplazamiento proporcional) teñe 
mos la sobrecompensación. Si, además, se sitúa por encima de la de monoculti­
vos totales tenemos la facilitación completa, pues ambos salen beneficiados y 
de mejor manera que si estuvieran separados. Por debajo de la línea de reem­
plazamiento tenemos mayores presiones de competencia intergenotípica que in- 
tragenotípica.
La figura inferior tiene cuatro tipos de líneas:
A/ (X--- X). Representa supervivencia de monocu]tivos de bo.
B/ (X-- x ) . Representa supervivencia de la cepa bo en dicultivos.
C/ (• •). Representa supervivencia de monocultivos de +.
D/ (•----•). Representa supervivencia de la cepa + en dicultivos.
En la figura inferior las respuestas más eficaces son aquellas que ofre­
cen mayor supervivencia comparando monocultivos con dicultivos. Así, los di­
cultivos se situarán por encima, en la línea o por debajo de la línea de sus 
respectivos dicultivos. En general la interpretación es que, -aparte ^e 1111 *£ 
nómeno de dependencia global de la densidad no comentado por los autores que 
los utilizan de idéntica forma a como lo hacemos nosotros, el efecto de la ce 
pa competidora puede ser indiferente (coincidencia de líneas), facilitador 
(situándose la de dicultivos por encima de la de monocultivos), o inhibidor 
(situándose por debajo de la de monocultivos). En terminología de recursos
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puede darse una explotación diferencial absoluta, una explotación del competí 
dor que favorezca al genotipo en cuestión o una explotación de recursos comu­
nes que haga reducir la supervivencia en un grado proporcional a la diferen­
cia entre los tipos de competencia inter- en intragenotípica (Ayala, 1972; 
Tosic y Ayala, 1981). En general, recursos utilizados en parte comúnmente y 
en parte diferentes, así como grados similares de competencia inter- e intra 
genotípica es lo que determinará diagramas de supervivencia más o menos simé­
tricos (Wallace, 1981).
La línea de reemplazamiento es inclinada pues la mortalidad por competen 
cia intregenotípica es diferente. En ese sentido dos competidores con línea 
de reemplazamiento de gran pendiente difícilmente generarán estabilidad, pues 
la supuesta dependencia de la frecuencia debería ser muy fuerte como paira com 
pensar esa tendencia.
Mather y Caligairi (1981) sugieren un procedimiento de amálisis lineal de 
las viabilidades paira reproducir, por un modelo empírico estos diagramas de 
competencia. Ello les permite contrastar estadísticamente todo el modelo de 
monocultivos frente al de dicultivos (diagrama inferior), o las respuestas to 
tales de monocultivos frente a las de dicultivos (diagrama superior). No obs­
tante, de este tipo de procedimiento, no puede deducirse más que diferencias 
entre ambas cepas, estadísticamente significativas. Pero atribuir a ellas 
efectos diferenciales específicos de competencia no lo creemos, puesto que 
una curva de dicultivo es una combinación de efectos de competencia intra- e 
intergenotípicos, mientras que la de monocultivos es la curva de competencia 
intragenotípica. Es decir la de monocultivos es una curva de competencia para 
densidad inicial fijada, mientras que la curva de monocultivos es la de compe 
tencia a densidad variable. DeBenedictis (1977a) sugiere una crítica bastante 
similar a la nuestra (Moya, 1980, 1981; Ménsua et áL. 1982).
A pesar de todo el procedimiento de representación en la forma de diagra 
mas de competencia es ilustrativo, al tiempo que la gráfica superior, la de 
respuesta de monocultivos totales frente a dicultivos totales, con densidad 
fijada, conserva su significación. Y, por otro lado, la figura inferior, que 
contrasta monocultivos y dicultivos de las dos cepas respectivamente, sí nos 
puede dar alguna información sobre el carácter diferencial de las presiones 
intergenotípicas de las dos cepas.
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3.7.2. Resultados de los dicultivos bo/+ y bo/Or.
Sistemáticamente los resultados desde la fase de huevo o de larva se pre 
sentarán por separado. En primer lugar las figuras 5 y 6 son diagramas de com 
petencia de los dicultivos bo/+ y bo/Or, huevo-adulto y larva-adulto cada uno. 
Las tablas 40 y 41 son viabilidades y tiempos de desarrollo huevo-adulto, lar 
va-adulto del sistema bo/+, mientras que las tablas 42 y 43 son las correspon 
dientes del dicultivo bo/Or. Los análisis de varianza para la detección de 
efectos de composición génica sobre la viabilidad o tiempo de desarrollo de 
bo y + aparecen en la tabla 44, y lo mismo para bo y Or (del dicultivo bo/Or) 
en la tabla 45. La tabla 46 presenta los modelos de regresión de la viabili­
dad o tiempo de desarrollo sobre la frecuencia de las cepas bo y +, y cuya 
significación se prueba encajando dichos análisis en los ANOVAs de la tabla 
44. Análogamente la tabla 47 presenta los modelos de regresión para viabili­
dad y tiempo de desarrollo huevo-adulto, larva-adulto de bo y Or (dicultivo 
bo/Or). Por último las tablas 48 y 49 son las funciones de eficacia global, 
calculadas con el procedimiento del apartado 3.1.2., de los dicultivos bo/+ y 
bo/Or, huevo-adulto, larva-adulto, viabilidad y tiempo de desarrollo. En 
ellas se adjunta la naturaleza del equilibrio, si existe. Cuando aparece un 
guión en el apartado de estabilidad es porque el punto de equilibrio está fue­
ra de la escala de frecuencias con significación biológica. Estas dos últimas 
tablas del análisis de bo frente a + y Or quedan gráficamente representadas 
en la figura 7.
Como el procedimiento de presentación de tablas y figuras de las restan­
tes siete cepas investigadas es el mismo, los comienzos de cada apartado de 
dicultivos los dedicaremos a efectuar comentarios que juzguemos interesantes 
o particulares de cada uno de ellos. No vamos, tampoco, a efectuar comparado 
nes entre las experiencias desde fase de huevo y las desde fase de larva, fun 
damentalmente porque no son contemporáneas y tenemos fundadas razones para 
sospechar que hay cambios importantes en el tiempo de los parámetros genéti­
cos de las cepas. Por ello los intentos de relación llevarían asociados una 
componente de error que distorsionaría las auténticas interpretaciones. Es 
mas factible, por ello, considerar que H y L son dos experiencias efectuadas 
sobre el mismo dicultivo en dos momentos distintos.
En la tabla 48 se presenta información sobre un equilibrio estable debi­
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do a tiempo de desarrollo dependiente de la frecuencia. Realmente, midiendo 
en una escala de días ha resultado difícil la detección de variación del tiem 
po de desarrollo con la frecuencia. Quizá dos medidas de emergencia de adul­
tos en un intervalo de 24 horas, que coincidiesen con los momentos preferen­
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Figura 5.—Diagrama de competencia del sistema bo/+ huevo—adulto (H), larva-adulto
(L), donde: a) (* X) y (X— x) son monocultivos y dicultivos bo; b)
(•---•) y  •) son monocultivos y dicultivos + ; c) (•— ■) y (■— *) son
monocultivos y dicultivos totales; y d) (~...•) representa el desplaza­
miento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 40.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­




bo + bo + Rep. bo + Rep
4 66 43.75+3.67 42.69+1.19 20 56.91+3.25 44.34+1.15 20
10 60 44.78+1.62 42.89+1.25 20 69.86+2.49 38.38+1.18 20
20 50 40.63+1.97 37.59+1.69 20 53.22+3.33 39.37+1.12 20
35 35 40.00+1.31 34.18+2.01 20 43.27+2.06 33.91+1.42 20
60 10 36.83+1.37 30.52+3.03 20 34.96+2.15 22.11+2.14 20
66 4 34.18+1.02 44.81+3.12 20 41.08+1.40 29.98+2.56 20
Tabla 41.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) del dicultivo bo/+ en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
bo + bo Rep. + Rep. bo Rep. + Rep
4 66 17.30+0.23 18 17.74+0.21 20 16.38+0.21 20 16.15+0.19 20
10 60 17.98+0.24 20 17.20+0.25 20 16.95+0.18 20 16.58+0.09 20
20 50 18.01+0.18 20 17.24+0.24 20 16.67+0.14 20 16.23+0.12 20
35 35 18.35+0.18 20 18.21+0.30 20 16.80+0.18 20 16.91+0.18 20
60 10 18.39+0.16 20 17.97+0.50 17 17.16+0.17 20 17.76+0.49 13
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Figura 6.- Diagrama de competencia del sistema bo/Or huevo-adulto (H), larva-adulto
(L), donde: a) (X X) y (X X) son monocultivos y dicultivos bo; b)^-- —•)
y (» — ) son monocultivos y dicultivos +; c) fr— •) y (■--- ■) son mono­
cultivos y dicultivos totales; y d) (-■■•»•••) representa el desplazamiento 
proporcional de una cepa por la otra.
I
114
Tabla 42.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­




bo Or bo Or Re£>. bo Or Rep
4 66 47.06+3.28 31.29+1.11 20 46.43+4.08 35.16+1.34 20
10 60 40.42+3.04 27.74+1.24 20 39.92+3.20 34.91+1.01 20
20 50 34.83+1.29 26.34+1.91 20 45.40+1.69 32.49+1.53 20
35 35 31.42+1.89 23.61+1.88 20 40.38+1.72 31.12+1.75 20
60 10 25.58+1.26 28.86+3.05 20 34.87+1.29 29.24+2.21 20
66 4 26.69+1.40 31.82+3.75 20 31.78+1.83 30.79+2.62 20
Tabla 43.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) del dicultivo bo/Or en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
bo Or bo Rep. Or Rep. bo Rep. Or Rep
4 66 17.69+0.25 19 19.06+0.13 20 18.02+0.40 17 17.10+0.21 20
10 60 18.17+0.25 19 19.05+0.15 20 17.05+0.30 19 17.90+0.18 20
20 50 18.06+0.17 20 19.05+0.16 20 17.22+0.23 20 17.93+0.19 20
35 35 18.13+0.18 20 20.02+0.26 20 17.39+0.11 20 17.65+0.26 20
60 10 18.49+0.14 20 19.47+0.37 16 17.55+0.17 20 18.38+0.42 18
66 4 18.43+0.13 20 19.86+0.48 12 17.44+0.14 20 17.60+0.50 14
Tabla 44.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos bo/+ huevo-










































H bo Frecuencia 15.63 5 3.13




























Tabla 45.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos bo/Or huevo-




Fase Cepa F.V. , S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
H bo Frecuencia 70.28 5 14.06 13.40*** Or 15.60 5 3.12 2.97*
Error 55.12 52.5 1.05 54.72 52.0 1.05
Total 125.40 57.5 70.31 57.0
L bo Frecuencia 43.07 5 8.61 8.20*** Or 10.42 5 2.08 1.98n *S
Error 55.07 52.4 1.05 55.03 52.4 1.05
Total 98.14 57.4 65.45 57.4
bo Frecuencia 11.25 5 2.25 2.14n#S’ Or 16.06 5 3.21 3.04*
Error 54.23 51.6 1.05 48.25 45.6 1.06
Total 65.48 56.6 64.31 50.6
bo Frecuencia 5.31 5 1.06 1.01n,S' 13.04 5 2.62 2.47*
Error 52.15 49.5 1.06 50.30 47.6 1.06
Total 57.46 54.5 63.34 52.6
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Tabla 46.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
bo/+ huevo-adulto (H) y bo/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa 
V H
Modelo*




c = 38.7815 s. ¿cte.?
bo a = 63.5545 
b = -0.2945
0.740 lineal
a = 24.3876 
b = 0.1922
0.817 lineal
H bo c = 18.07 s. ¿cte.?
c = 17.53 n.s. cte.
bo a = 16.5278 0.709 s. lineal
b = 0.0073
+ c = 16.68   s. ¿cte.?
*: a y b son ordenada en el origen y pendiente respectivamente, c es el
valor medio de la respuesta con independencia de la frecuencia.
$ ,
: s. y n.s. indican AN0VAS donde se encajan los análisis de regresión
significativos y no significativos respectivamente.
: respuesta lineal o constante, ¿cte.? indica la existencia de AN0VA
significativo pero modelo no significativo de regresión.
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Tabla 47.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia paira la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
bo/Or huevo-adulto (H) y bo/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa Modelo C.Deter. ANOVA Respuesta
V H bo a = 48.7143 
b = -0.5364 
b2= 0.0032
0.978 s . cuadrática




bo a = 46.2247 
b = -0.1385
0.800 s. lineal
Or a = 29.1564 
b = 0.0584
0.833 n.s. lineal
H bo a = 17.8476 0.758 n.s. lineal
b = 0.0068
Or c = 19.39   s. ¿cte.?
L bo c = 17.43 




Tabla 48.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos bo/+ huevo-
adulto y bo/+ larva-adulto en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos* Estabilidad'




T H c = 0.54 - Neutro
L a =-0.1522 20.75 Estable
b = 0.0073
*: los puntos se dan porcentuados. Los guiones indican inexistencia de un 
punto de corte de la función de eficacia con el eje de abcisas (equili­
brio neutro) o puntos de equilibrio fuera del intervalo real 0-100.
$: Se utilizan los criterios de estabilidad de Lewontin (1958). El guión 
indica un punto de equilibrio fuera del intervalo 0-100.
Tabla 49.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos bo/Or huevo- 
adulto y bo/Or larva-adulto en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = 15.6273 74.85 Estable
b1= -0.1646 
b2= -0.0006
L a = 11.2282 
b = -0.0800
T H a = -1.5424 
b = 0.0068
- -
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Figura 7.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (D)
huevo—adulto (H), larva—adulto (L) de los sistemas bo/+ (----) y
bo/Or (---- ), así como estabilidad (E) o inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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3.7.3. Resultados de los dicultivos se/+ y se/Or.
Entendemos que las interpretaciones de las funciones de eficacia y esta­
bilidad son las mejores descripciones de todas las experiencias. Curiosa­
mente el dicultivo se/+ no presenta ningún tipo de equilibrio ni para viabi­
lidad ni para tiempo de desarrollo (ver tabla 58 y figura 10). Pero sí que 
siguen funciones dependientes de la frecuencia, al menos en tiempo de desarro 
lio (ver tabla 56), arrastrando + a se. Decimos"arrastre" en el sentido de 
que si una cepa tiene viabilidad creciente o tiempo de desarrollo decreciente 
con el descenso de su frecuencia, la cepa competidora presenta viabilidad de­
creciente o tiempo de desarrollo creciente con la disminución de su frecuen­
cia (o el aumento de la frecuencia de la cepa arrastradora). Este concepto de 
arrastre lo asimilamos al de desplazamiento, pero cuando ambas cepas presen­
tan modelos de dependencia de la frecuencia.
La tabla 59 muestra , para tiempo de desarrollo, un modelo cuadrático de 
tiempo de desarrollo que permite el establecimiento de dos puntos de equili­
brio, uno estable y otro inestable en el caso del dicultivo se/Or desde fase 
de larva, parecido ,por otro lado, a la misma función del dicultivo pero desde 
fase de huevo, solo que aquí la función lineal presenta inestabilidad en el 
punto 83.32 de frecuencia de se (frente al punto inestable 88.62 de se en el 
sistema desde fase de larva, y el punto estable 7.10 en el mismo dicultivo). 
En cambio los equilibrios de se y Or en viabilidad son neutros y, como mostra 
remos en la tabla 120, no suponen, al menos estadísticamente, desplazamiento 
de ninguna de las dos cepas, ni desde fase de huevo, ni desde fase de larva. 
Por lo tanto este dicultivo es un claro ejemplo del efecto del tiempo de desa 
























F R E C U E N C I A  D E  se 
Figura 8.- Diagramas de competencia de los sistemas se/+ huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X---y) y (X— y) son monocultivos y dicul­
tivos se; b) (• •) y (é %) son* monocultivos y dicultivos +; c)
(*— *) y (■ —  ■) son monocultivos y dicultivos totales; y d) (.... )
representa el desplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 50.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­
va-adulto (L) transformada al arco-seno del dicultivo se/+ en
0.5 c.c.
Composición
genética  H________________    L
se + se + Rep. se + Rep
4 66 40.26+2.61 44.01+0.81 20 34.09+2.80 38.61+1.06 20
10 60 37.25+2.13 45.72+0.96 20 32.05+3.06 39.00+1.39 20
20 50 41.44+1.51 43.18+1.12 20 29.16+1.98 40.00+1.02 20
35 35 43.04+1.33 44.65+1.32 20 29.78+2.07 41.08+1.16 20
60 10 41.52+0.83 54.89+1.75 20 31.31+0.89 45.41+2.70 20
66 4 42.80+0.97 50.11+4.34 20 35.32+1.05 42.94+2.54 20
Tabla 51.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos se/+ en 
o.5 c.c.
Composición
genética  H________________   L
se + se Rep. + Rep. se Rep. + Rep
4 66 19.06+0.29 18 17.65+0.21 20 18.31+0.70 15 15.95+0.17 20
10 60 18.46+0.31 20 17.72+0.22 20 18.31+0.39 17 15.94+0.20 20
20 50 . „ 18.42+0.24 20 17.39+0.27 20 18.20+0.64 20 15.44+0.24 20
35 35 18.43+0.16 20 16.74+0.23 20 17.63+0.45 19 14.87+0.23 20
60 10 17.87+0.17 20 15.43+0.19 20 16.32+0.27 20 14.08+0.22 20
66 4 17.49+0.25 20 16.69+0.26 13 16.53+0.27 20 14.18+0.44 19
se/Or
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Figura 9.- Diagramas de competencia de los sistemas se/Or huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X-- X) y (X—— x) son monocultivos y dicul
tivos se; b) (•---•) y (•-- •) son monocultivos y dicultivos Or; c)
(■ —  ■) y (■— ») son monocultivos y dicultivos totales; y d) (•—  )
representa el desplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 52.- Media y error estándar de las viabilidades huevo-adulto (H),
larva-adulto (L) transformadas al sirco-seno de los respectivos 
dicultivos se/Or en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
se 0r se Or Rep. se Or Rep.
4 66 32.66+2.72 27.71+1.05 20 49.74+4.74 33.96+1.27 20
10 60 27.06+2.16 28.22+1.65 20 29.09+2.78 30.67+1.58 20
20 50 29.98+1.68 28.16+1.15 20 32.89+2.10 31.96+1.14 20
35 35 27.64+2.19 26.63+0.85 20 32.41+1.69 30.24+1.98 20
60 10 33.54+1.41 31.20+2.33 20 35.04+1.11 38.28+3.21 20
66 4 31.55+1.44 32.66+3.54 20 32.64+1.49 36.15+3.54 20
''
Tabla 53.- Media y error estándar de los tiempos de desarrollo huevo- 
adulto (H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos 
se/Or en 0.5 c.c.
Composición
genética _______________ H_________________   L
se Or se Rep. Or Rep. se Rep. Or Rep
4 66 20.78+0.28 14 19.78+0.15 20 18.22+0.28 16 17.89+0.14 20
10 60 20.21+0.22 18 19.96+0.14 20 18.20+0.44 17 17.53+0.17 20
20 50 20.06+0.21 19 19.45+0.16 20 17.48+0.28 20 16.68+0.14 20
35 35 20.10+0.12 20 19.20+0.30 20 17.03+0.23 20 17.00+0.37 20
60 10 19.64+0.13 20 19.32+0.42 19 18.29+0.25 20 17.85+0.37 20
66 4 19.40+0.14 20 19.89+0.56 13 17.40+0.30 20 17.80+0.60 15
Tabla 54.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos se/+ huevo- 




Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F_____  Cepa S.C. G.L. C.M. F
H se Frecuencia 6.70 5 1.40 1.33n,S* + 37.65 5 7.53 7.17***
Error 54.78 52.1 1.05 54.94 52.3 1.05
Total 61.78 57.1 92.59 57.3
L se Frecuencia 14.97 5 2.99 2.85* + 8.34 5 1.67 1.59n 'S
Error 54;14 51.5 1.05 55.17 52.5 1.05
Total 69.17 56.5 63.51 57.5
H se Frecuencia 24.78 5 4.96 4.71** + 77.66 5 15.53 14.78***
Error 54.10 51.4 1.05 54.55 51.9 1.05
Total 78.88 56.4 132.19 56.9
L se Frecuencia 29.66 5 5.93 5.61*** + 54.57 5 10.91 10.38***
Error 49.40 46.7 1.06 54.73 52.1 1.05
Total 79.06 51.7 109.30 57.1
Tabla 55.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos se/Or
huevo-adulto (H) y se/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro
V
Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
H se Frecuencia 9.82 5 1.96 1.87n ‘S * Or 6.06 5 1.21 1.15n *S *
Error 55.45 52.8 1.05 54.74 52.1 1.05
Total 65.28 57.8 60.79 57.1
L se Frecuencia 16.83 5 3.37 3.20* Or 8.47 5 1.69 1.61 n,S
Error 54.71 52.0 1.05 54.87 52.2 1.05
Total 71.54 57.0 63.34 57.2
se Frecuencia 33.67 5 6.74 6.38*** Or 10.09 5 2.02 1.91n,S
Error 50.07 47.4 1.07 50.33 47.7 1.06
Total 83.74 52.4 60.41 52.7
se Frecuencia 26.94 5 5.39 3.82** Or 41.43 5 8.29 7.85***
Error 179.58 107 1.68 50.67 48.0 1.06
Total 206.52 112 92.10 53.0
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Tabla 56.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
se/+ huevo-adulto (H) y se/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.




C. Deter. ANOVA Respuesta
n.s. cte.
a = 52.4182 
b = -0.0994
0.660 s. lineal




a = 44.6567 
b = -0.0650
0.859 n.s. lineal
T H se a - 18.9210 0.863 s. lineal
b = -0.0136
+ a = 15.8896 0.729 s. lineal
b = 0.0195
L se a = 18.6594 0.946 s. lineal
b = -0.0239
+ a = 13.8843 0.976 s. lineal
b = 0.0223
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Tabla 57.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
se/Or huevo-adulto (H) y se/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa Modelo C. Deter. ANOVA Respuesta
V H se c = 30.4038 xi. s . c te.
Or c = 29.0955 n.s. cte.
se c = 35.3008 s. ¿cte.?
Or c = 33.5436 n.s. cte.
H se a = 20.5875 0.855
b = - 0.0120
s. lineal
Or c = 19.59 n.s. cte.
L se c = 17.74 s. ¿cte.?





Tabla 58.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos se/+ huevo-
adulto y se/+ larva adulto en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = -1.4268 - -
b = -0.0994
L a = -2.7576 _ —
b = ■-0.3386
T H a = 1.0768
b = 0.0059
L a = 2.5494 _ —
b = -0.0016
Tabla 59.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad 
(V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos se/Or 
huevo-adulto (H) y larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H c = 1.3073 Neutro
L c = 1.7572 Neutro





L a = -0.3427 7.10 Estable
o* i-*
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Figura 10.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (U) 
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los sistema se/+ (— — ) y
se/Or (----), así como estabilidad (E) o inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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3.7.4. Resultados de los dicultivos v/+ y v/Or.
Por varias razones extraídas de los monocultivos de v indicábamos su ba­
ja posibilidad en cuanto a la aparición de equilibrios estables mantenidos 
por selección dependiente de frecuencias en aquellos dicultivos donde interv^L 
niera. La alta mortalidad intrínseca de la cepa, sobre todo en la fase huevo- 
larva, el elevado tiempo de eclosión larvaria (el más alto junto con 2.74.B) 
no permite sospechar, al menos para viabilidad, laaparición de estabilidad 
de los dicultivos donde compita. Así es tanto para v en competencia con +, 
como v. en competencia con Or, donde v es desplazada desde la fase de huevo o 
desde la fase de larva (tablas 68 y 69). Esta situación confirma algo de lo 
ya esbozado anteriormente por nosotros: el hecho de que dicultivos con cepas 
bien diferenciadas genéticamente, es decir con parámetros genéticos numérica­
mente distantes, no permitirá, a no ser la existencia de efectos de competen 
cia intergenotípica sobre sus competidores muy elevados,la aparición de equi­
librios estables y, por lo tanto, la coexistencia de individuos portadores de 
genotipos muy distintos, mantenidos al menos por selección dependiente de fre 
cuencias.
En v solo aparece un caso de estabilidad para el tiempo de desarrollo, 
ello debido a que Or es, comparada con +, una cepa más lenta, y por ello pue­
de ser v un competidor adecuado de él. Aún y así el punto de equilibrio ,
3.32 de frecuencia de v, está muy desplazado a la izquierda de la escala de 
frecuencias. Es decir, solo se admite la existencia por tiempo de desarrollo 
de larvas v en muy baja frecuencia.





















F R E C U E N C I A  D E  v 
Figura 11.— Diagramas de competencia de los sitemas v/+ huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X X) y (K X) son monocultivos y dicul
tivos v; b) (•---•) y (•— •) son monocultivos y dicultivos +; c)
(■— ■) y (»— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (•.. —)
representa el desplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 60.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar- 
va-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos di­
cultivos v/+ en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
V + V + Rep. V + Rep
4 66 18.75+1.33 42.15+0.76 20 18.56+1.61 41.40+0.82 20
10 60 12.80+0.94 41.86+0.76 20 20.06+1.87 44.53+0.70 20
20 50 11.29+1.10 44.13+1.40 20 23.19+3.79 39.08+2.73 20
35 35 14.31+0.89 49.49+1.61 20 17.83+2.35 50.87+1.01 20
60 10 27.99+1.32 53.41+1.78 20 35.49+0.92 58.05+2.06 20
66 4 30.68+1.17 54.04+3.06 20 40.15+0.47 61.45+3.27 20
Tabla 61.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) de lod respectivos dicultivos v/+ en 
0.5 c.c.
Composición
genética _______________ H_________________   L
V + V Rep. + Rep. V Rep. + Rep
4 66 18.33+0.67 3 17.94+0.15 20 17.11+3.50 2 15.50+0.17 20
10 60 20.00+0.58 4 17.92+0.15 20 16.54+0.83 3 15.81+0.20 20
20 50 18.25+1.00 8 17.94+0.17 20 16.88+1.12 14 15.06+0.44 20
35 35 19.71+0.32 19 17.69+0.17 20 20.36+0.49 16 15.33+0.27 20
60 10 19.74+0.21 20 17.42+0.25 20 17.27+0.41 20 14.46+0.50 20
66 4 19.61+0.22 20 16.92+0.36 20 17.01+0.42 20 14.22+0.47 19





























F R E C U E N C I A  D E  v 
Figura 12.- Diagramas de competencia de los sitemas v/Or huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X— X) y (X— X) son monocultivos y dicul
tivos v; b) (• —  •) y (•--•) son monocultivos y dicultivos Or; c)
(■— ■) y (■— •) son monocultivos y dicultivos totales; y d) (— ..)
representa el desplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
136
Tabla 62.- Media y error estándar de las viabilidades huevo-adulto (H),
larva-adulto (L) transformadas al arco-seno de los respectivos
dicultivos v/Or en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
V Or V Or Rep. V Or Rep.
4 66 18.56+1.01 38.45+2.24 ' 20 17.94+1.12 35.86+1.50 20
10 60 13.67+1.20 40.10+2.04 20 14.99+1.46 40.71+0.82 20
20 50 10.72+1.36 42.98+2.06 20 12.40+1.45 41.61+1.15 20
35 35 14.88+1.23 49.82+1.74 20 13.36+1.69 45.53+2.05 20
60 10 24.86+1.23 56.25+2.49 20 30.73+1.03 54.99+3.07 20
66 4 25.15+1.84 56.28+3.42 20 32.12+0.77 54.23+4.38 20
v'
Tabla 63.- Media y error estándar de los tiempos de desarrollo huevo-
adulto (H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos de 
v/Or en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
V Or V Rep. Or Rep. V Rep. Or Rep,
4 66 19.56+0.50 2 19.04+0.17 20 18.00+0.00 2 17.21+0.13 20
10 60 19.22+0.12 5 19.17+0.12 20 18.28+0.62 7 17.10+0.14 20
20 50 18.38+0.36 7 18.33+0.19 20 17.57+0.37 8 16.90+0.12 20
35 35 20.06+0.29 18 18.63+0.17 20 18.62+0.25 12 16.74+0.28 20
60 10 19.50+0.21 20 17.19+0.28 20 18.19+0.09 20 16.88+0.27 20
66 4 18.59+0.17 19 16.95+0.43 20 17.67+0.19 20 15.46+0.57 18
Tabla 64.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos v/+ huevo-




Fase Cepa F.V. _S.C .___  G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
H v Frecuencia 6735.47 5 1347.09 52.06*** + 64.12 5 12.82 12.21***
Error 2949.61 114 25.87 54.40 51.7 1.05
Total 9685.08 119 118.52 56.7
L v Frecuencia 338.93 5 67.79 64.30*** + 120.50 5 24.10 22.91***
Error 51.87 49.2 1.05 * 54.19 51.5 1.05
Total 390.80 54.2 174.70 56.5
Frecuencia 25.40 5 5.08 4.68** + 10.82 5 2.16 2.06n,S
Error 33.92 31.3 1.09 55.41 52.8 1.05
Total 59.32 36.3 66.24 57.8
Frecuencia 36.34 5 7.23 6.74*** + 14.98 5 3.00 2.85*
Error 36.74 34.0 1.08 53.95 51.3 1.05
Total 73.08 39.0 68.93 56.3
Tabla 65.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos v/Or huevo-



















































































Tabla 66.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
v/+ huevo-adulto (H) y v/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa 
V H v
Modelo
a = 19.0694 
b = -0.3970 
b2= 0.0057
C. Deter. ANOVA Respuesta
0.965 s. cuadrática
a = 55.4172 
b = -0.1475
0.973 s. lineal
a = 15.2833 
b = 0.2282
0.784 lineal
a = 61.6404 
b = -0.2317
0.884 lineal
H c = 19.43 s. ¿cte.?
+ a = 17.0953 
b = 0.0101
0.851 n.s. lineal
c = 17.57 s. ¿cte.?




Tabla 67.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos







C. Deter. ANOVA Respuesta
s. ¿cte.?
Or a = 58.7153 
b = -0.2128
0.983 s . lineal




Or a = 56.4792 
b = -0.2052
0.971 s. lineal
H v c = 19.26   s. ¿cte.?
Or a = 16.9239 0.972 s. lineal
b = 0.0241
L v c = 18.03
Or c = 16.74
n.s. cte.
n .s . cte.
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Tabla 68.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos v/+ huevo-
adulto y v/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad




















Tabla 69.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad 
(V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos v/Or 
huevo-adulto (H) y v/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad





































0 50 100 v 0 50 100
Figura 13.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (TD) 
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los sistemas v/+ (-■ -) y
v/Or (---- ), así como estabilidad (E) o inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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3.7.5. Resultados de los dicultivos w/+ y w/Or.
La cepa w, junto con la v y la 2.74.B, presentancurvas de supervivencia 
similares (figuras 1 y 2). Además son las que muestran mayores mortalidades 
intrínsecas, junto con el resto de las cepas mutantes de bodega, (ver tabla 
39), y con alto porcentaje de esta debido a la mortalidad huevo-larva. Todo 
ello contribuye de manera negativa a la aparición, al menos en viabilidad, de 
puntos de equilibrio estables (ver tablas 78 y 79). Pero, en cambio, el tiem­
po de desarrollo parece, más que la viabilidad y no solo en el caso de esta 
cepa, sustraerse a las consecuencias negativas que se deducen de los monocul 
tivos para una coexistencia estable en dicultivos. Este hecho nos puede hacer 
pensar en el tiempo de desarrollo frente a la viabilidad como: a) poco rele­
vante como componente de eficacia, aunque no tenemos información sobre su va­
lor; b) un artefacto estadístico puesto que no mide cuanto individuo emérge 
después del proceso de competencia, interesando que al menos aparezca un adul^ 
to; y c) carecer de significación decir que una cepa es aproximadamente más 
rápida que otra entre 12 y 36 horas. Estas tres argumentaciones tienen con­
traargumentaciones que pueden entenderse viendo las tablas de funciones de 
eficacia de w/+ y w/Or (tablas 78 y 79) y su correspondiente figura 16. Aquí 
solamente el tiempo de desarrollo es el que permite equilibrios por selec­
ción dependiente de frecuencias.






















F R E C U E N C I A  D E  w 
Figura 14.- Diagramas de competencia de los sistemas w/+ huevo-adulto (H),
larva—adulto (L), donde: a) (X“““X) y (X—-X) son monocultivos y dicul
tivos w; b) (•-- •) y (♦--- •) son monocultivos y dicultivos +; c) (•— ■)
Y (•'— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (•....•) representa
el desplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 70.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­
va-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos di­
cultivos w/+ en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
w + w + Rep. w + Rep.
4 66 49.55+3.27 42.76+0.53 20 34.53+3.30 38.71+1.17 20
10 60 45.34+2.31 41.10+1.09 20 34.95+3.07 40.58+0.57 20
20 50 46.34+1.35 38.77+0.89 20 . 36.83+1.88 42.61+0.77 20
35 35 46.05+0.89 39.03+1.36 20 35.07+1.36 41.39+1.38 20
60 10 43.18+1.28 43.11+2.98 20 37.84+0.83 46.75+1.84 20
66 4 43.23+0.63 40.51+3.30 20 38.74+0.95 52.60+3.69 20
Tabla 71.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 




w + w Rep. + Rep. w Rep. + - Rep.
4 66 15.79+0.48 19 16.57+0.26 20 16.76+0.54 14 15.61+0.19 20
10 60 14.99+0.28 18 16.37+0.25 18 15.44+0.39 18 15.67+0.20 20
20 50 15.78+0.37 19 16.50+0.23 19 15.74+0.25 20 15.67+0.34 20
35 35 15.77+0.32 20 16.48+0.28 20 15.57+0.22 20 15.53+0.31 20
60 10 15.87+0.30 20 15.64+0.25 20 14.66+0.22 20 14.08+0.45 20
66 4 15.65+0.27 20 15.54+0.58 16 14.93+0.20 20 15.43+0.53 20























F R E C U E N C I A  D E  w 
Figura 15.- Diagramas de competencia de los sistemas w /q~huevo-adulto (H), larva- 
adulto (L), donde: a) (X-— X) y (X— X) son monocultivos y dicultivos w
; b ) (•--•) y (•-- •) son monocultivos y dicultivos Or; (■ *) y (■— ■)
son monocultivos y dicultivos totales; y d) (----) representa el des­
plazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 72.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­
va-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos di­
cultivos w/Or en 0.5 c.c.
Composición
genética _______________ H______________   L
w Or w Or Rep. w Or Rep
4 66 25.06+2.09 32.07+1.09 20 38.70+4.60 34.79+1.14 19
10 60 31.05+2.38 33.80+1.35 20 32.18+2.23 36.69+1.15 20
20 50 29.64+1.79 40.18+1.04 20 33.28+1.89 39.16+1.35 20
35 35 27.08+1.95 42.25+2.10 20 26.95+3.15 33.43+1.83 19
60 10 27.91+1.66 48.62+2.17 20 29.60+1.74 38.02+3.44 17
66 4 27.16+2.15 42.94+3.40 20 31.25+1.21 41.4+4.91 16
Tabla 73.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos w/Or en 
0.5 c.c.
Composición
genética __________________H_______________   L
w Or w Rep. Or Rep. w Rep. Or Rep
4 66 16.60+0.58 10 19.23+0» 30 20 16.19+0.41 14 17.62+0.18 19
10 60 16.92+0.23 18 19.62+0.39 20 16.41+0.50 19 17.46+0.17 20
20 50 16.99+0.23 20 19.73+0.36 20 16.69+0.28 20 17.89+0.25 20
35 35 17.14+0.24 20 19.67+0.39 20 15.20+0.27 19 16.57+0.45 19
60 10 16.72+0.19 20 19.43+0.41 20 16.47+0.15 17 15.80+0.37 15
66 4 16.62+0.13 20 19.31+0.29 18 15.38+0.31 16 15.50+0.49 13
Tabla 74.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos w/+ huevo-




Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
H w Frecuencia 12.48 5 2.50 2.37n *S* + 18.96 5 3.79 3.60**
Error 52.26 49.6 1.05 51.93 49.3 1.05
Total 64.74 54.6 70.89 54.3
L Frecuencia 5.30 5 1.06 1.0ln *S * + 27.56 5 5.51 5.24***
Error 54.32 51.7 1.05 53.95 51.3 1.05
Total 59.63 56.7 81.51 56.3
Frecuencia 9.88 5 1.98 0.88n *S* + 11.20 5 2.24 2.12n ‘S
Error 248.50 110 2.26 51.42 48.8 1.05
Total 258.37 115 62.62 53.8
Frecuencia 25.16 5 5.03 4.77** + 11.48 5 2.30 2.18n *S
Error 50.46 47.8 1.06 54.20 51.5 1.05
Total 75.62 52.8 65.68 56.5
Tabla 75.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos w/Or huevo
adulto (H) y w/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro
V
Fase Cepa F .V.  S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
. H w Frecuencia 444.65 5 88.93 1.09n,S* Or 72.94 5 14.59 13.89***
Error 9281.87 114 81.42 54.90 52.2 1.05
Total 9726.52 119 127.84 57.2
L w Frecuencia 6.71 5 1.34 1.27n *S * Or 9.97 5 1.99 1.89n,S'
Error 51.13 48.5 1.06 49.31 46.6 1.06
Total 57.84 53.5 59.28 51.6
H w Frecuencia 5.08 5 1.02 0.96n,S* Or 4.20 5 0.84 0.32n ’S '
Error 50.18 47.5 1.06 292.70 112 2.61
Total 55.26 52.5 296.90 117
L w Frecuencia 27.79 5 5.56 5.25*** Or 47.11 5 9.42 8.89***
Error 47.73 45.1 1.06 47.43 44.8 1.06
Total 75.53 50.1 94.53 49l8
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Tabla 76.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
w/+ huevo-adulto (H) y w/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa  Modelo C. Deter. ANOVA Respuesta
V H w a = 48.1380 0.726 n.s. lineal
b = -0.0543
+ c = 40.89   s. ¿cte.?
w a = 34.5237 0.831 n.s. lineal
b = 0.0410
+ a =50.4964 0.833 s. lineal
b = -0.1255
T H w c = 15.65 — —  n.s. cte.
+ a = 15.5702 0.830 n.s. lineal
b = 0.0114
L w a = 16.2865 0.703 s. lineal
b = -0.0166
+ c = 15.33 n.s. cte.
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Tabla 77.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
w/Or huevo-adulto (H) y w/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa Modelo
V H w c = 27.98
C. Deter. ANOVA Respuesta 
  n.s. cte.
Or a = 47.8393 
b = -0.1468
0.780 s. lineal
w c = 32.07 n .s . cte i
Or c = 37.09 n .s . cte <
H w a = 16.5232
b1= 0.0250
b2= -0.0002
Or c = 19.50
w c = 16.08
0.929 n.s. cuadrática
n .s . cte.
s. ¿cte.?




Tabla 78.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos w/+ huevo-
adulto (H) y w/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = 7.2480 
b = -0.0543
— —
L a = -3.4230 
b = -0.0845
- -
T H a = -1.0647 
b = 0.1145
93.03 Estable
L a = 0.9565 
b = -0.0166
57.69 Inestable
Tabla 79.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos w/Or huevo-
adulto (H) y w/Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = -5.1824 
b = -0.1468
— —
L c = -5.02 - -
T H a = -2.9768 
b = 0.0250 
b2= -0.0002
- -


























F R E C U E N C I A  D E  w 
Figura 16.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (TD)
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los sistema w/+ (----) y
w/Or (----), así como estabilidad (E) o inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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3.7.6. Resultados de los dicultivos 1.51.3/+ y 1.51.3/0r.
Es la única de las cepas mutantes de bodega analizada que presenta esta 
bilidad con + , tanto para viabilidad como paira tiempo de desatrrollo (ver ta­
bla 88 y figura 19). En cambio, con respecto al dicultivo 1.51.3/0r (tabla 89 
y figura 19) se presenta un caso habitual entre las cepas de laboratorio y 
las de bodega: estas últimas son más rápidas, con menores tiempos de desarro­
llo a adulto. Eso determina que los dos casos de equilibrios neutros analiza­
dos más a fondo estadísticamente (ver tabla 120) conlleven el desplazamiento 
de Or. En cambio para viabilidad se establecen dos claras diferencias (tabla 
88): a) por un lado en el dicultivo de huevo la cepa Or arrastra a la cepa
1.51.3 determinando un equilibrio inestable fuera de escala; b) por otro lado 
hay un punto estable debido a la función cuadrática en el caso del dicultivo 
desde la fase de larva.
Tomando como punto de reflexión el análisis del dicultivo huevo-adulto 
1.51.3/0r vemos que, según viabilidad, 1.51.3 sería desplazada y según tiempo 
de desarrollo lo sería Or. La cepa Or es más viable, aún con dependencia de 
la frecuencia, pero menos rápida que 1.51.3. Convendría, por lo tanto, refle­
xionar sobre el significado del tratamiento por separado de estos dos compo­
nentes de eficacia y cómo del comportamiento en situación de competencia de 
la cepa respecto de una de ellas no necesariamente se deduce la misma respues 
ta de la cepa respecto de la otra. Y si esto es así: ¿cómo podríamos explicar 
las causas de las respuestas observadas en poblaciones naturales y experimen­
tales (Lewontin, 1974)?. Esta pequeña disgresión no toma a 1.51.3 como ejem­
plo único, sino que hay casos similares de respuestas antagónicas entre viabi^ 






























F R E C U E N C I A  D E  1.51.3 
Figura 17.- Diagramas de competencia de los dicultivos 1.51.3/+ huevo-adulto (H), 
larva-adulto (L), donde: a) (X— X) y (X— X) son monocultivos y dicul­
tivos 1.51.3; b) (•-- •) y (• •) son monocultivos y dicultivos +;
c) (■---■) y (■— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (.... )
representa el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 82.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H),
larva-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos





































Tabla 83.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos 1.51.3/0r 
en 0.5 c.c.
Composición
genética ________________ H__________________  L
51.3 Or 1.51.3 Rep. Or Rep. 1.51.3 Rep. Or Rep
4 66 16.03+0.68 12 17.42+0.08 20 16.48+0.53 18 18.17+0.15 20
10 60 16.54+0.35 19 17.38+0.11 20 16.38+0.43 18 17.99+0.20 20
20 50 16.02+0.31 19 17.42+0.14 20 16.79+0.28 16 18.18+0.15 20
35 35 16.05+0.28 20 17.73+0.20 20 17.58+0.40 20 18.01+0.24 20
60 10 16.33+0.19 20 17.63+0.34 20 16.79+0.13 20 17.87+0.31 20



















F R E C U E N C I A  D E  1.51.3 
Figura 18.- Diagramas de competencia de los dicultivos 1.51.3/0r huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X X) y (x— x) son monocultivos y diculti
vos 1.51.3; b) (• —  •) y (#— — •) son monocultivos y dicultivos 0r;
(■— ■) y (■— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (-... ) repre
senta el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 80.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar
va-adulto (L) transformada 
cultivos 1.51.3/+ en 0.5 c
Composición
genética  H
.51.3 + 1.51.3 +
4 66 38.40+2.30 43.39+1.03
10 60 32.54+1.65 48.07+1.12
20 50 31.73+1.65 48.13+0.83
35 35 32.47+1.36 53.76+1.39
60 10 36.68+0.71 65.84+2.90
66 4 37.68+0.59 70.62+1.75
al arco-seno de los respectivos di- 
c.
   L_______________
Rep. 1.51.3 +_____ Rep.
20 59.79+3.29 41.49+1.39 20
20 47.21+2.12 44.53+0.76 20
20 42.84+1.94 46.52+1.01 20
20 37.55+1.61 45.92+1.33 20
20 40.42+0.75 48.99+3.41 20
20 38.54+0.84 60.59+3.36 20
Tabla 81.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 




.51.3 + 1.51.3 Rep. + Rep. 1.51.3 Rep + Rep
4 66 14.72+0.48 18 16.12+0.28 20 15.67+0.36 20 16.01+0.16 20
10 60 15.54+0.38 20 16.10+0.23 20 15.80+0.24 20 16.03+0.12 20
20 50 15.42+0.27 20 16.30+0.23 20 15.77+0.19 20 16.57+0.11 20
35 35 15.60+0.34 20 16.53+0.26 20 15.60+0.18 20 17.01+0.12 20
60 10 16.26+0.22 20 16.67+0.26 20 16.47+0.13 20 16.69+0.29 20
66 4 16.32+0.18 20 16.35+0.29 20 16.59+0.13 20 16.40+0.37 20
Tabla 84.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 1.51.3/+








































































Tabla 85.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 1.51.3/0r
huevo-adulto (H) y 1.51.3/0r larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro
V
Fase Cepa F .V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M.
H 1.51.3 Frecuencia 69.45 5 13.89 13.21*** Or 220.75 5 44.15 41.98***
Error 54.56 51.9 1.05 54.37 51.7 1.05
Total 124.01 56.9 275.12 56.7
L 1.51.3 Frecuencia 14.61 5 2.92 2.78* Or 57.58 5 11.52 10.95***
Error 53.81 51.2 1.05 54.78 52.1 1.05
Total 68.42 56.2 112.36 57.1
1.51.3 Frecuencia 4.82 5 0.96 0.9ln,S* Or 4.56 5 0.91 0.87n *S '
Error 50.41 47.7 1.05 54.25 51.6 1.05
Total 55.24 52.7 58.81 56.6
Frecuencia 6.75 5 1.35 1.28n,S* Or 7.43 5 1.48 1.41n,S
Error 48.69 46.0 1.06 55.17 52.5 1.05
Total 55.43 51.0 62.60 57.5
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Tabla 86.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la 
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 
1.51.3/+ huevo-adulto (H) y 1.51.3/+ larva-adulto (L) en 
0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa 
V
Modelo
H 1.51.3 c = 34.92
C. Deter, ANOVA Respuesta 
s. ¿cte.?
a = 70.4947 
b ~ -0.2898
0.971 s. lineal
1.51.3 c = 44.39 s. ¿cte.?
a = 56.1099 
b = -0.1513
0.712 s. lineal
H 1.51.3 a = 14.9570 
b = 0.0148
0.855 s. lineal
c = 16.34 n.s. cte.
L 1.51.3 a = 15.5145 
b = 0.0101
0.753 s. lineal





Tabla 87.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la 
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 
1.51.3/0r huevo-adulto (H) y 1.51.3/0r larva-adulto (L) en 
0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa  Modelo  C. Deter. ANOVA Respuesta
V H 1.51.3 a = 26.3237 0.859 s. lineal
b = 0.1233
Or a =66.8247 0.953 s. lineal
b = -0.3458
L 1.51.3 a = 41.3807 
b1= -0.4865 
b2= 0.0048
Or a = 50.8217 
b = -0.2081
H 1.51.3 c = 16.13





L 1.51.3 c = 16.86




Tabla 88.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 1.51.3/+ hue­
vo-adulto (H) y 1.51.3/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = -6.5947 
b = -0.2898
— —
L a = 3.4066 
b = -0.1513
22.52 Estable
T H a = -1.3830 
b = 0.0148
93.55 Estable
L a = -0.1064 
b = -0.0359
93.64 Estable
Tabla 89.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad 
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 1.51.3/0r hue­
vo-adulto (H) y 1.51.3/0r larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = -5.9185 
b = -0.2226
— —




T H c = -1.45 - Neutro






















F R E C U E N C I A  D E  1.51.3 
Figura 19.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (TD)
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los dicultivos 1.51.3/+ (____ ) y




3.7.7. Resultados de los dicultivos cd /+ y cd /Or.
Las cepas de bodega que restan por analizar presentan un elevado grado
de mortalidad intrínseca, especialmente a destacar la que se da en fase lar
va-adulto. Quizá ésto esté sugiriendo algo que está gráficamente expresado en
todos los diagramas de competencia: su mala condición como competidores en si
tuaciones de alta competencia. Por otro lado el bajo tiempo de desarrollo pue
de estar relacionado con esa mortalidad y la posible utilización, en parte,
de recursos diferentes frente a sus competidores normales (+ y Or). El caso
de cd^°/+ es claro + no es solo más viable sino, también, más rápido (ver
77o
tabla 98 y figura 22). Pero el sistema cd /Or, ampliamente investigado por 
la técnica de sobreadición pone de manifiesto algunos aspectos: a) por un la­
do el hecho de que al final del proceso de competencia del dicultivo de 0.5
77o
c.c. Or desplaza a cd en viabilidad, aunque ésta es más rápida que Or tam-
77o
bién en ambos casos; b) por otro lado que la historia del problema de cd /Or 
recogida a través de su primer y último momento es una pobre descripción, co­
mo tendremos ocasión de comprobar, de todo lo que le ocurre al sistema a lo 

























F R E C U E N C I A  D E  cd
77oFigura 20.- Diagramas de competencia de los dicultivos cd /+ huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X X) y (X— X) son monocultivos y dicul-
77oti vos cd ; b) (♦ —  •) y (• •) son monocultivos y dicultivos + ;
c) (■— •) y (■— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (...-.)
representa el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 90.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­
va-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos di- 
77o
cultivos cd /+ en 0.5 c.c.
Composición




cd + Rep. A 7 7 °cd + Rep.
4 66 39.45+3.41 39.11+1.21 20 55.47+3.30 38.13+1.34 20
10 60 36.25+2.10 39.76+1.00 20 54.21+2.63 35.77+1.41 20
20 50 32.89+2.15 40.60+0.83 20 47.54+1.37 34.76+1.37 20
35 35 33.88+1.49 43.46+1.02 20 43.29+1.66 32.93+1.36 20
60 10 37.83+0.99 38.85+1.92 20 38.62+1.35 27.98+1.34 20
66 4 35.19+0.95 40.70+4.08 20 40.27+1.42 35.91+3.03 20
Tabla 91.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto
77o
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos cd /+ 
en 0.5 c.c.
Composición
genética  H_______________   L
i77° + ,77ocd Rep. + Rep.
,77o
cd Rep + Rep
4 66 16.86+0.43 16 16.68+0.36 20 16.55+0.36 20 17.15+0.18 20
10 60 17.07+0.41 20 16.64+0.33 20 16.69+0.32 20 16.88+0.27 20
20 50 17.26+0.26 20 16.69+0.32 20 16.48+0.28 20 17.00+0.14 20
35 35 17.41+0.31 20 17.01+0.34 20 16.81+0.13 20 16.48+0.21 20
60 10 17.37+0.32 20 16.67+0.37 20 16.82+0.14 20 16.60+0.48 20
66 4 17.29+0.35 20 16.44+0.35 15 17.05+0.19 20 16.68+0.58 17
























F R E C U E N C I A  D E  cd
77oFigura 21.- Diagramas de competencia de los dicultivos cd /Or huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (* V) y (y— .y) son monocultivos y dicul-
77o
tivos cd ; b) (• •) y (• •) son monocultivos y dicultivos Or;
c) (■--*•) y (■— *) son monocultivos y dicultivos totales; d) (—...)
representa el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 92.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H),
larva-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos 
77o
dicultivos cd /Or en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
a 77°cd Or a77°cd Or Rep. a 77°cd Or Rep.
4 66 32.23+2.59 33.15+1.62 20 26.30+2.47 30.22+1.52 20
10 60 29.89+3.15 33.43+1.63 20 19.22+2.15 31.07+1.22 20
20 50 34.48+0.76 35.17+1.60 20 17.32+1.18 32.68+1.72 ' 20
35 35 34.88+1.04 36.55+1.89 20 17.12+2.17 38.05+2.27 20
60 10 36.55+0.55 42.41+2.40 20 24.54+0.93 43.76+3.48 20
66 4 37.36+0.67 41.51+2.86 20 26.90+1.07 42.51+4.09 20
Tabla 93.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto
77o




a 77°cd Or ,77ocd Rep. Or Rep.
,77ocd Rep. Or Rep.
4 66 17.91+0.50 15 18.74+0.11 20 17.70+1.01 10 17.10+0.13 20
10 60 18.64+0.22 15 18.84+0.16 20 16.10+0.77 10 17.33+0.21 20
20 50 18.46+0.09 20 19.03+0.12 20 16.08+0.64 18 16.93+0.21 20
35 35 18.20+0.11 20 18.96+0.12 20 16.45+0.91 14 17.16+0.33 20
60 10 18.47+0.11 20 18.76+0.22 19 15.92+0.47 20 16.43+0.42 20
66 4 18.16+0.11 20 18.65+0.34 18 15.45+0.60 20 17.62+0.52 17
77o
Tabla 94.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos cd /+
77o
huevo-adulto (H) y cd /+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F






















































































Tabla 95.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos cd /Or
77o




Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
*7*7/■%
H cd Frecuencia 16.14 5 3.23 3.07* Or 17.47 5 3.49 3.33*
Error 54.50 51.8 1.05 55.56 52.9 1.05
Total 70.64 56.8 73.03 57.9
L cd Frecuencia 51.54 5 10.31 9.81*** Or 25.78 5 5.16 4.91**
Error 54.88 52.2 1.05 54.79 52.1 1.05
Total 106.42 57.2 80.57 57.1
cd7?° Frecuencia 9.50 5 1.90 1.79n,S* Or 4.38 5 0.88 0.83n *S
Error 48.08 45.4 1.06 53.32 50.7 1.05
Total 57.58 50.4 57.70 55.7
cd77° Frecuencia 3.74 5 0.75 0.69n,S* Or 5.32 5 1.06 1.0in 'S
Error 36.87 34.2 1.08 52.10 49.4 1.05
Total 40.61 39.2 57.42 54.4
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Tabla 96.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
77o 77o
cd /+ huevo-adulto (H) y cd /+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c,
Parámetro Fase Cepa Modelo
V H cd77° c = 35.83
C. Deter. ANOVA Respuesta 
n . s • ote.
c = 40.42 n.s. cte.
cd
77o




c = 34.25 s. ¿cte.?
H cd77° c = 17.22 n.s. cte,
c = 16.68 n.s. cte,
L cd77° c = 16.74 n.s. cte,
c = 16.80 n.s. cte,
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Tabla 97.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
77o 77o






a = 31.1187 
b = 0.0670
C. Deter. ANOVA Respuesta 
0.801 s. lineal
Or a = 42.7479 
b = -0.1066
0.965 s. . lineal
cd
77o
a = 27.0066 
b1= -0.4657 
b2= 0.0050
0.904 s . cuadrática
Or a = 44.7953 
b = -0.1571
0.968 s. lineal
ti ,77o , _H cd c = 18.35 n.s. cte,
Or c = 18.83 n.s. cte
L cd77° c = 16.10 




Tabla 98.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
77o
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos cd /+ hue- 
77o
vo-adulto (H) y cd /+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H c = -4.57 - Neutro





T H c = 0.54 - Neutro
L c = -0.06 Neutro
Tabla 99.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
77o
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos cd /Or hue- 
77o
vo-adulto (H) y cd (Or larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Funcióni de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = -0.9683 -
b = -0.0396
L a = -2.0834 _ _
V -0.6227
b2= 0.0050
T H c = -0.48 - Neutro



















F R E C U E N C I A  D E  cd77°
Figura 22.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (TD)
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los dicultivos cd?7°/+ (---- )
77o
y cd /Or (---- ), así como estabilidad (E) o inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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77o 77o3.7.8. Resultados de los dicultivos se /+ y se /Or.
Las historias de estos dos tipos de dicultivos son bastante similares
77o
a las de los respectivos dicultivos de cd . No aparecen rastros de equili­
brios, y el desplazamiento es inevitable (ver tablas 108, 109 y figura 25).
Por otro lado hay un hecho interesante que aparece en viabilidad y que puede 
ayudar a entender aquellos casos de desplazamiento aún cuando exista selec­
ción dependiente de frecuencias en una o en las dos cepas. Si nos fijamos en 
las funciones de viabilidad de las tablas 106 y 107 veremos que todos los mo­
delos de Or y + son negativamente dependientes de la frecuencia y que los de 
77o
se o dependientes o constantes, pero con la particularidad de una viabili-
77o
dad muy baja. Pues bien, si es el caso que la cepa se , como competidor, 
responde tan pobremente puede ser debido a una mortalidad, por ejemplo, en 
fases iniciales del proceso larvario. Por lo tanto, si esa mortalidad es inde 
pendiente de la frecuencia, o mejor, si es intrínseca, puede ocurrir que que­
den libres recursos que serán utilizados por las cepas competidoras + y Or
77o
siguiendo esquemas de dependencia de la densidad: 66/4 de se /+ frente a
4/66 de se^°/+ tiene de ventaja una gran mortalidad de se*^°que deja libre
77o
recursos suficientes para 4 larvas de +; este no es el caso de 4/66 de se /+
, 77o
donde apenas afecta. Por lo tanto algún caso de los analizados (se y 2.74.B 
especialmente) tienen la particularidad de trasladar los posibles efectos de 
composición génica en reales efectos de densidad. Esto puede corroborarse en 
























F R E C U E N C I A  D E  se
7 7  oFigura 23.— Diagramas de competencia de los dicultivos se /+ huevo—adulto (H),
larva-adulto (L)f donde: a) (X X ) y (X— X) son monocultivos y dicul-
7 7 o
tivos se ; b) (•---•) y (#— •) son monocultivos y dicultivos +;
c) (■— -■) y (■— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (....) re­
presenta el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 100.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar­
va-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos di-
- , . 77 o . _ _






Rep.se + se + se +
4 66 39.89+3.18 46.95+0.88 20 20.19+1.86 38.93+0.87 20
10 60 36.01+1.67 45.71+0.83 20 22.01+2.23 39.38+1.04 20
20 50 34.90+1.41 48.51+1.47 20 15.42+1.44 39.29+1.34 20
35 35 33.27+1.42 53.44+0.81 20 25.51+1.66 47.15+1.35 20
60 10 37.04+1.37 54.64+2.26 20 28.86+1.20 53.51+2.34 20
66 4 36.27+1.69 59.40+2.66 20 29.25+1.22 53.86+3.36 19
Tabla 101.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto
77o
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos se /+ 
en 0.5 c.c.
Composición
genética ________________ H_________________   L
770 + 77ose Rep. + Rep. 77ose Rep. + Rep
4 66 16.67+0.48 16 16.27+0.20 20 17.25+0.63 4 15.82+0.27 20
10 60 17.82+0.29 20 16.39+0.13 20 17.05+0.96 13 15.99+0.20 20
20 50 18.10+0.20 20 16.41+0.14 20 16.19+0.62 14 14.84+0.32 20
35 35 17.90+0.14 20 16.80+0.08 20 19.43+0.37 20 14.87+0.39 20
60 10 17.54+0.16 20 16.00+0.13 20 17.49+0.21 20 13.81+0.26 20
























F R E C U E N C I A  D E  se
V*7o
Figura 24.- Diagramas de competencia de los dicultivos se /Or huevo-adulto (H),
larva-adulto (L), donde: a) (X-~ -x) y (X X) son monocultivos y dicultivos
77o
se ; b) (• —  •) y (• •) son monocultivos y dicultivos 0r; c) (■— ■•) y
(■— ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (—  ) representa el
reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 102.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H)
transformada
dicultivos se''J/0r en 0.5 c.c.









Or Repse . se se
4 66 32.66+2.72 43.03+1.35 20 30.47+3.79 32.54+1.96 20
10 60 30.90+2.58 43.27+1.22 20 24.83+4.16 32.38+1.58 20
20 50 33.52+1.47 46.38+1.11 20 23.04+3.34 32.01+1.84 20
35 35 34.17+1.17 49.75+1.51 20 27.24+1.69 39.21+1.99 20
60 10 33.03+0.97 51.10+1.93 19 25.50+0.74 46.69+3.94 19
66 4 38.19+1.10 57.90+3.53 18 31.94+2.46 41.81+2.80 16
Tabla 103.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto
77o






se Or 77ose Rep. Or Rep.
77o
se Rep. Or Rep
4 66 18.00+0.21 20 18.04+0.11 20 16.63+0.88 16 16.31+0.26 20
10 60 18.32+0.21 20 18.55+0.13 20 17.58+0.76 11 15.81+0.20 20
20 50 17.18+0.12 20 18.58+0.13 20 16.90+0.47 13 16.08+0.42 20
35 35 17.64+0.12 20 18.29+0.12 20 17.02+0.17 20 16.49+0.29 20
60 10 17.79+0.14 20 17.59+0.20 20 17.54+0.16 19 16.34+0.43 19
66 4 17.84+0.12 20 17.72+0.35 20 16.73+0.24 18 17.21+0.53 18
77o
Tabla 104.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo {T) de los dicultivos se /+




Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F_____  Cepa S.C. G.L. C.M. F
H se7?© Frecuencia 6.07 5 1.21 1.16n *S * + 70.59 5 14.12 13.43***
Error 55.56 52.9 1.05 54.87 52.2 1.05
Total 61.63 57.9 125.45 57.2
L se77° Frecuencia 75.30 5 15.06 14.33*** + 72.67 5 14.53 13.82***
Error 55.17 52.4 1.05 54.25 51.6 1.05
Total 130.42 57.4 126.92 56.6
H se7?° Frecuencia 18.43 5 3.69 3.50* + 37.81 5 7.56 7.19***
Error 52.01 49.5 1.05 54.71 52.0 1.05
Total 70.44 54.4 92.52 57.0
L se77° Frecuencia 37.73 4 9.43 8.96*** + 55.62 5 11.12 10.58***
Error 39.80 37.8 1.05 54.61 51.9 1.05
Total 77.53 41.8 110.23 56.9
77oTabla 105.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos se /Or




Fase Cepa F.V.  S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
H se77° Frecuencia 16.45 5 3.29 3.13* Or 32.75 5 6.55 6.23***
Error 55.07 52.4 1.05 55.30 52.6 1.05
Total 71.52 57.4 88.05 57.6
L se77° Frecuencia 9.26 5 1.85 1.75n ’S ’ Or 25.95 5 5.19 4.93**
Error 49.88 47.21 1.06 53.61 50.9 1.05
Total 59.14 52.2 79.56 55.9
H se77° Frecuencia 10.31 5 2.06 1.95n,S* Or 27.94 5 5.59 5.32***
Error 50.93 48.3 1.06 55.33 52.7 1.05
Total 61.24 53.3 83.27 57.7
L se77° Frecuencia 9.79 5 1*96 1.84n,S’ Or 19.44 5 3.89 1.42n *S
Error 46.42 43.8 1.06 299.18 109 2.74
Total 56.21 48.8 318.62 114
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Tabla 106.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
77o 77o







a = 40.4026 
b1= -0.2633 
b2= 0.0024
C. Deter. ANOVA Respuesta
0.807 n.s. cuadrática





a = 19.8202 
b = -0.0099 
b2= 0.0013
0.714 s. cuadrática
a = 55.4778 
b = -0.1890
0.957 s. lineal
H s e ^ °  c = 17.60   s. ¿cte.?
c = 16.33   s. ¿cte.?
77o
L se c = 17.48   s. ¿cte.?
a = 13.7070 0.881 s. lineal
b = 0.0223
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Tabla 107.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
77o 77o







  s. ¿cte.?
Or a = 56.2693 
b * -0.1436
0.894 s. lineal
L se7?° c = 27.0476 n . s . cte.
Or a = 45.5499 
b = -0.1514
0.841 s. lineal
H se77o c = 17.92 n.s. cte.
Or c = 18.13 s. ¿cte.?
L se77° c = 17.08 n.s. cte.
Or c = 16.34 n .s . cte.
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Tabla 108.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
77o
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos se /+ hue- 
77o
vo-adulto (H) y se /+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad












T H c = 1.27 - Neutro





Tabla 109. - Funciones de eficacia y puntos
(V) y tiempo de desarrollo (T) 
77o
vo-adulto (H) y se /Or larva-
de equilibrio de la viabilidad
77o
de los dicultivos se /Or hue- 
-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad










T H c = -0.21 - Neutro



















F R E C U E N C I A  D E  se77°
Figura 25.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (TD)
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los dicultivos se77°/+ (---- )
770 ,y se /0r (---- ), asi como estabilidad (E), inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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3.7.9. Resultados de los dicultivos 2.74.B/+ y 2.74.B/0r.
En primer lugar no descartamos un posible error experimental, quizá una 
contaminación difícil de detectar, en los últimos experimentos de la fase lar 
va-adulto de 2.74.B/+ y 2.74.B/0r (ver resultados tan dispares entre huevo- 
adulto y larva-adulto de las tablas 116, 117, 118 y 119 y figura 28). Expe­
riencias precedentes en vial y dosis, monocultivos, dicultivos de 0.25 c.c. 
y 5.0 c.c, así como mortalidad intrínseca huevo-larva, larva-adulto y tiempo 
de desarrollo embrionario anticipan de 2.74.B el peor competidor de los po­
sibles estudiados (ver selección dura de Wallace (1981)). Por el contrario 
aumenta la viabilidad de la cepa, inesperádamente, sobre todo en el dicul­
tivo 2.74.B/+.
Con independencia de este aspecto parece cierto no solamente que 2.74.B 
no puede competir con + u Or en viabilidad y tiempo de desarrollo, sino que 
en muchos casos (ver tablas 116, 117) Or y + arrastran a la cepa. Puede afir­
marse, por ello, que las posibles dependencias de la frecuencia de + y Or 
en esos casos son, a nuestro juicio, la consecuencia de la mortalidad en fase 
de huevo o en fase larvaria temprana de 2.74.B. Es decir, cultivos con densi­
dad fijada se transforman en densidad variable poco después de iniciado el 
proceso de desarrollo, y sin mediar fenómenos estrictos de competencia. Expe-, 

























F R E C U E N C I A  D E  2.74.B 
Figura 26.- Diagramas de competencia de los dicultivos 2.74.B/+ huevo-adulto (H)f 
larva-adulto (L), donde: a) (X— X) y (X.— X ) son monocultivos y dicul­
tivos 2.74.B; b) (•--•) y (•— •) son monocultivos y dicultivos +;
c) (■— ») y (• —  ■) son monocultivos y dicultivos totales; d) (~...)
es el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 110.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H), lar-
va-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos di­
cultivos 2.74.B/+ en 0.5 c.c.
Composición
genética H L
2.74.B + 2.74.B + Rep. 2.74.B + Rep.
4 66 19.56+1.49 48.11+0.68 20 45.62+2.97 36.79+0.88 20
10 60 17.78+1.89 49.79+0.90 20 42.68+2.21 36.81+1.41 20
. 20 50 15-84+1.33 51.71+1.17 20 33.15+2.56 34.79+1.21 20
35 35 25.46+1.16 54.71+1.49 20 30.45+1.74 41.10+1.47 20
60 10 27.61+1.34 56.88+2.13 20 31.37+0.77 56.35+5.87 9
66 4 26.95+0.71 58.40+2.34 20 32.80+1.35 55.86+1.45 14
Tabla 111.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos 2.74.B/+ 
en 0.5 c.c.
Composición
genética ________________ H________________________________ L
2.74 .B + 2.74.B Rep. + Rep. 2.74.B Rep. + Rep
4 66 17.00+0.00 4 16.26+0.07 20 16.32+0.23 19 17.47+0.09 20
10 60 17.44+0.53 9 15.99+0.10 20 15.95+0.30 20 17.44+0.13 20
20 50 18.04+0.39 15 15.89+0.11 20 15.97+0.44 20 15.98+0.40 20
35 35 17.17+0.31 20 16.01+0.20 20 15.41+0.29 20 16.21+0.23 20
60 10 16.06+0.15 20 16.15+0.21 20 14.80+0.16 8 15.91+0.27 8



















F R E C U E N C I A  D E  2.74.B 
Figura 27.- Diagramas de competencia de los dicultivos 2.74.B/0r huevo-adulto (H), 
larva-adulto (L), donde: a) (X— X) y (X— •%) son monocultivos y dicul­
tivos 2.74.B; b) (•--•) y (•--•) son monocultivos y dicultivos Or;
c) (■— *■) y (■ —  •) son monocultivos y dicultivos totales; d) (....)
representa el reemplazamiento proporcional de una cepa por la otra.
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Tabla 112.- Media y error estándar de la viabilidad huevo-adulto (H),
larva-adulto (L) transformada al arco-seno de los respectivos
dicultivos 2.74.B/0r en 0.5 c.c.
Composición
genética ____________ H________________   L
2.74.B Or 2.74.B Or Rep. 2.74.B Or Rep.
4 66 24.87+2.31 38.22+1.31 20 26.92+2.78 31.19+1.80 20
10 60 16.87+1.56 35.14+1.51 20 17.42+1.82 35.06+1.91 20
20 50 23.72+1.42 41.87+0.84 20 27.27+2.17 27.85+1.56 12
35 35 23.42+1.26 49.82+1.74 20 30.62+2.03 29.56+1.18 12
60 10 27.25+0.01 57.69+3.20 20 - - -
66 4 24.63+1.21 54.66+4.22 20 _ — _
Tabla 113.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo huevo-adulto 
(H), larva-adulto (L) de los respectivos dicultivos 2.74.B/0r 
en 0.5 c.c.
Composición
genética H  L________________
2.74.B Or 2.74.B Rep. Or  Rep. 2.74.B Rep. Or______  Rep.
4 66 20.00+0.33 9 19.56+0.12 20 16.13+0.85 10 17.35+0.22 20
10 60 19.90+0.31 10 19.40+0.16 20 17.56+0.93 9 18.34+0.22 20
20 50 19.84+0.23 19 19.59+0.15 20 15.66+0.68 10 16.55+0.35 12
35 35 19.86+0.15 20 19.27+0.13 20 16.99+0.39 10 16.68+0.30 10
60 10 18.51+0.32 20 18.13+0.26 20 - - - -
66 4 18.47+0.36 20 17.75+0.39 18 _ _ —
Tabla 114.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 2.74.B/+




Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M.
H 2.74.B Frecuencia 83.23 5 16.65 15.83*** + 42.18 5 8.44 8.02***
Error 54.76 52.1 1.05 54.44 51.2 1.05
Total 137.99 57.1 96.62 56.2
L 2.74.B Frecuencia 42.03 5 9.01 8.50*** + 47.42 5 9.48 8.84***
Error 47.44 44.8 1.06 39.22 36.6 1.07
Total 92.47 49.8 86.64 41.6
2.74.B Frecuencia 36.82 5 7.36 6.79*** + 16.06 5 3.21 3.05*
Error 34.37 31.7 1.08 54.11 51.5
Total 71.19 36.7 70.17 56.5
2.74.B Frecuencia 49.53 5 9.91 9.30*** + 97.56 5 19.51 18.20***
Error 43.27 40.6 1.07 39.64 37.0
Total 92.80 45.6 137.20 42.0
Tabla 115.- Análisis de varianza de la viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 2.74.B/0r




Fase Cepa F.V. S.C. G.L. C.M. F Cepa S.C. G.L. C.M. F
H 2.74.B Frecuencia 36.17 5 7.23 6 .88*** Or 81.86 5 16.37 15.56***
Error 55.04 52.4 1.05 54.04 51.4 1.05
Total 91.21 57.4 135.90 56.4
L 2.74.B Frecuencia 23.33 3 7.78 7.44*** Or 9.31 3 3.10 2.97*
Error 30.55 29.2 1.05 32.12 30.8 1.04
Total 53.89 32.2 41.43 33.8
H 2.74.B Frecuencia 28.35 5 5.67 5.27** Or 45.13 5 9.03 8.58***
Error 37.66 35.0 1.08 53.81 51.1 1.05
Total 66.01 ' 40.0 98.93 56.1
L 2.74.B Frecuencia 22.02 3 7.34 1.35n ’S ' Or 31.60 3 10.53 9.86***
Error 201.55 37 5.45 61.97 58 1.07
Total 223.57 40 93.57 61
Tabla 116.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la 
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos











a = 59.0665 
b = -0.1083
0.973 s . lineal
2.74.B a = 49.5062 
b1= -0.6509 
b2= 0.0051
0.967 s . cuadrático
a = 57.1460 0.894 s. lineal
b = -0.2525
H 2.74.B c = 16.79   s. ¿cte.?
+ c = 16.23   s. ¿cte.?
L 2.74.B a = 16.3157 0.952 s. lineal
b = -0.0162
+ a = 14.9506 0.786 s. lineal
b = 0.0249
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Tabla 117.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para la 
viabilidad (V) y el tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos
2.74.B/0r huevo-adulto (H) y 2.74.B/0r larva-adulto (L) en 
0.5 c.c.
Parámetro Fase Cepa Modelo C. Deter. ANOVA Respuesta
V H 2.74.B c = 23.4586 --- s. ¿cte.?
Or a = 58.9450 0.916 s. lineal
............. b = -0.2373.....................................
2.74.B c = 24.65   s. ¿cte.?
Or c = 31.53   s. ¿cte.?
H 2.74.B a = 20.2989 
b = -0.1853
Or a = 17.4553 
b1= 0.0527
b2= -0.0003




Or c = 15.23 ¿cte.?
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Tabla 118.- Funciones de eficacia y puntos de equilibrio de la viabilidad
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 2.74.B/+ hue­
vo-adulto (H) y 2.74.B/+ larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad
V H a = --31.5565 - -
b = 0.0106




T H c = 0.56 - Neutro
L a = -1.1257 — _
b = 0.0087
Tabla 119.- Funciones de eficacia y puntos de estabilidad de la viabilidad
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los dicultivos 2.74.B/0r hue-
vo-adulto (H) y 2.74.B/0r larva-adulto (L) en 0.5 c.c.
Parámetro Fase Función de eficacia Puntos Estabilidad





L c = -6.8786 - Neutro






















F R E C U E
Figura 28.- Funciones de eficacia de viabilidad (V) y tiempo de desarrollo (TD)
huevo-adulto (H), larva-adulto (L) de los dicultivos 2.74.B/+ (---- )
y 2.74.B/0r (---- ), así como estabilidad (E), inestabilidad (I) de los
equilibrios.
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3.7.10. Discusión de los resultados de los dicultivos de 0.5 c.c.
3.7.10.1. Balance global del tipo de respuestas obtenidas.
El siguiente esquema muestra un balance del tipo de respuestas obteni­
das :
Tipo de modelo
Viabilidad T. de desarrollo
Huevo Larva Total Huevo Larva Total
Constante 7 4 11 12 14 26
Lineal 16 16 32 9 10 19
Cuadrático 4 7 11 2 2 4
¿Constante?. (Otros modelos) 5 5 10 9 6 15
Es importante señalar que hay 25 del total de 128 casos analizados (10 
para viabilidad y 15 para tiempo de desarrollo) que presentan efectos signifi_ 
cativos de composición génica (eso indican los análisis de varianza), pero no 
pueden modelizarse ni como respuesta constante ni como respuestas lineal o 
cuadrática dependientes de la frecuencia. En ese sentido hemos de señalar que 
son otros componentes adicionales y no controlados por nosotros los que pue­
den estar determinando una respuesta especial y, por ende, un modelo particu­
lar que se nos escapa. Si admitimos paira estos casos, así como para los mode­
los lineales y cuadráticos, la existencia de la variación de los componentes 
de eficacia estudiados entonces el 70% de los casos presentan variaciones de 
la eficacia absoluta. . .
Posiblemente se han filtrado efectos de heterogeneidad en los casos ¿cons 
tantes?, ya que es más ostensible este tipo de situación en el caso del tiem­
po de desarrollo que en el de la viabilidad. Ya se conoce en aquel la difi­
cultad para registrar respuestas significativas (Snyder y Ayala, 1979).
Con independencia del potencial equilibrador, y de una manera estable, 
de la selección dependiente de frecuencias, hemos de admitir, al menos para 
las situaciones experimentales estudiadas por nosotros, que se trata de una 
forma de selección relativamente habitual y cuya importancia puede infraesti^ 
marse a causa de la dificultad en su detección. No obstante hay razones, que
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pasaremos a discutir que justifican estas dificultades.
Buena parte de las experiencias llevadas a cabo con la finalidad de tra­
tar de detectar este tipo de respuesta selectiva disponen de un diseño 
con un número bajo de puntos a lo largo de la escala de frecuencias (Sokal y 
Karten, 1964; Ribo y Prevosti,1969a,b Jfamazaki, 1971; Morgan, 1976; Ribó, 1976; 
Birley y Beardmore, 1977; Alvarez et al., 1979; Snyder y Ayala, 1979; Anxola- 
béhére, 1980b; Costa y Beardmore, 1980; Mathor y Caligari, 1981; Tosic y Ayala, 
1981; Mather et 1., 1982). Esta cuestión, que parece poco relevante, se con­
vierte en importante cuando se trata de cuantificar a través de algún modelo 
la específica naturaleza de la respuesta. Con escaso número de puntos cabe 
una doble estratégia cuando, encontrándose efectos significativos de composi­
ción génica se desea confirmar el modelo:
A/ Considerar que las repeticiones responden con heterogeneidad y encajar el 
análisis de regresión que sea pertinente en el análisis de varianza, metodolo 
gía seguida por nosostros
B/ Considerar que cada repetición es un evento diferente, equivalente a una 
siembra distinta. Es decir, los grados de libertad aumentan de tal manera que 
lo que por el procedimiento (A) es difícil de aceptar se hace posible con el 
procedimiento citado en este apartado. Por lo tanto no son n los puntos sino 
n x r, donde r son las repeticiones por punto investigado (Moya, 1981; Ménsua 
et al. 1982).
El tema es todavía más interesante porque hay una tercera vía (C) y es 
la de efectuar un análisis de regresión sobre los puntos medios sin conside­
rar el error asociado al hecho de que cada punto es la media de una distribu 
ción dada, cuya naturaleza ha de tenerse presente si no queremos subestimar 
información experimental. Estos dos últimos procedimientos, (B) y (C), han 
sido empleados, no solo en viabilidad, sino también en selección sexual, no 
pudiendo, a nuestro entender, ser satisfactorio el valor estadístico de las 
aseveraciones efectuadas en torno a la existencia o no de selección variable 
según las frecuencias.
Hay otro punto importante. Del análisis de pocos puntos, así como del 
"a priori" de hipótesis y modelos planteados en forma de dependencia lineal 
de la frecuencia, como primera y lógica alternativa a las respuestas de cons­
tancia selectiva, no se ha procedido más que a validaciones experimentales 
lineales. Es muy poca la bibliografía que informa sobre respuestas de grado o
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naturaleza no lineal (DeBenedictis, 1978; Anxolabéhére y Periquet, 1981). No 
es este el caso de trabajos teóricos posteriores a las primeras formulaciones 
donde se plantea el rico juego equilibrador que puede dar este tipo de selec­
ción (Clarke y O'Donald, 1964; Wright, 1969; Nei, 1971; Cockerham et al., 
1972; Li, 1978; Anxolabéhére y Periquet, 1981). Con rigor estadístico la uti^  
lización de pocos puntos en nuestro caso, y en la mayoría de los casos donde 
se ha formulado la ecuación para el estudio de los equilibrios, hace difícil 
la captación de otras respuestas, aunque no imposible, como hemos puesto de 
manifiesto. En el caso de la viabilidad la heterogeneidad ha sido menor que 
en el tiempo de desarrollo, y el tipo de respuestas tanto lineales como cua­
dráticas ha sido mayor en el primero que en el segundo.
El tipo de respuestas cuadráticas no permite, en.nuestro caso, más que 
un solo punto de equilibrio en la banda de frecuencias (sólo hay un casó en 
tiempo de desarrollo de dos puntos de equilibrio en esa escala). Pero sí que 
nos calcula el punto de equilibrio desplazado con respecto al que se obten­
dría si hubiéramos utilizado un modelo lineal. En cualquier caso creemos que 
estudios con precisos controles experimentales (humedad, luz, edad, etc.), 
así como la elección de mayor número de puntos nos permitirían, incluso, la 
comprobación de respuestas más complejas. Ya en el apartado 3.1.1.3 donde se 
proponía un modelo polinómico de selección competitiva, modificación de otro 
modelo (Nei, 1971), justificábamos que: a) todo modelo de competencia es in­
trínsecamente dependiente de la frecuencia (al menos tomando la eficacia abso 
luta de Wright (1969)); b) las funciones polinómicas obtenidas podían alcan­
zar órdenes superiores, con el aumento de densidad y la aceptación del modelo 
de espacio biológico unidad (Wallace, 1981). La formulación del modelo es in­
contrastable en situaciones de muy alta densidad, pues admite múltiples coe­
ficientes de habilidad competitiva (aunque por otro lado son situaciones bio 
lógicas inviables). Pero para situaciones de entre 1 a 3 competidores por es­
pacio unidad, el tipo de coeficientes que aparecen son estimables y, además, 
coeficientes integrados en modelos de viabilidad cuadráticamente dependientes 
de la frecuencia (ver apartado 3.1.1.3.) para sistemas normal/mutante en com­
petencia.
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3.7.10.2. Estabilidad de los equilibrios.
El esquema que se da a continuación muestra una relación de los tipos de 
equilibrios encontrados para los 32 sistemas investigados (64 situaciones si 
se tiene en cuenta que se mide viabilidad o tiempo de desarrollo ):
Viabilidad T. de desarrollo
Equilibrios Huevo Larva Total Huevo Larva Total
Neutro (N ) 2 2 4 8 7 15
Estable (E) 2 3 5 3 2 5
Inestable (I) 0 0 0 2 1 3
Estable e Inestable (E,I) 0 0 0 0 1 1
Estable o Inestable fuera de escala (F) 12 11 23 3 5 8
Esto supone que 11 de los 64 sistemas investigados presenten estabilidad 
mantenida por selección lineal o cuadrática dependiente de la densidad. Res­
pecto de los puntos que presentan un equilibrio neutro (es decir, la función 
de eficacia con derivada nula en cualquier punto (Lewontin, 1958)), hay que 
hacer una doble precisión:
A/ Comprobar si los valores selectivos de las dos cepas son estadísticamente 
diferentes. En caso de presentarse admitiremos que la eficacia paira cualquier 
punto de la escala de frecuencias es siempre, con una diferencia constante, 
superior en una cepa que en la otra.
B/ Pero si no advertimos diferencia estadística, no tenemos base real para su 
poner que una cepa sea más eficaz que la otra, convirtiéndose los sistemas 
con equilibrios neutros en sistemas con idénticas respuestas selectivas, y, 
por lo tanto, no pudiendo una cepa desplazar a la otra en virtud de la compo­
nente de eficacia estudiada.
El análisis de los equilibrios neutros se ha efectuado estudiando previa 
mente la heterogeneidad o no de las varianzas muéstrales y aplicando, en con­
secuencia, pruebas de comparación con varianzas iguales o desiguales. En la 
tabla 120 hemos colocado los resultados de los análisis de los equilibrios 
neutros, colocando el término "desplazamiento” para indicar que las diferen­
cias son significativas y, en consecuencia, una cepa es desplazada.
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* Para explicación de la tabla ver texto.
Como puede observarse en la tabla 120 la mayoría de los equilibrios neu
tros suponen ventaja selectiva de una de las dos cepas con desplazamiento
independiente de la frecuencia de la otra. Solo cuatro casos son estadística
mente no diferentes correspondientes a los sistemas huevo-adulto, larva-adul
to de se/Or en viabilidad y a los tiempos de desarrollo larva-adulto de bo/Or 
77o
y cd /+ . Es también interesante señalar como con respecto a los equili­
brios neutros que generan desplazamiento la cepa Oregon es, normalmente, la 
desplazada, a pesar de ser excelentes competidores con grandes viabilidades. 
Por el contrario, cuando el competidor salvaje es + la cepa desplazada es el 
mutante, lo que confirma la gran velocidad de desarrollo en situaciones de 
competencia de la cepa normal de bodega.
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La definición de viabilidad y tiempo de desarrollo, así como la circus- 
tancia de que no siempre es cierto que las cepas más veloces sean las que ten 
gan mayor supervivencia, es lo que nos hace pensar en posibles efectos "compen 
sadores" entre estos dos componentes de eficacia a lo largo del desarrollo 
huevo-adulto de Dosophila melanogaster. Es decir, es posible que no detecte­
mos equilibrios a través del estudio por separado de ambos componentes, pero 
no es imposible que se creen tratando conjuntamente ambos. Nosotros ya hemos 
abordado este problema a través de la utilización del parámetro 'f en el siste 
ma 1.51.3/0r desde fase de larva (ver apartado 3.4.4.4. y tabla 28). Pero, de 
una forma.global, presentaremos cualitativamente enfrentados los desplaza­
mientos, estabilidades, etc. que se consiguen con el dicultivo en competencia, 
según estemos con viabilidad o tiempo de desarrollo. Recordemos, no obstante, 
que aquellas funciones que dan estabilidad o inestabilidad fuera de la escala 
biológica de frecuencias, pero equilibrios matemáticos al fin y al cabo,- re­
presentan el 48% de las funciones de eficacia, siendo la viabilidad la que 
se encuentra especialmente afectada por este tipo de equilibrios. La tabla 
121 contrapone cualitativamente la cepa desplazada, indicando por 0 la situa­
ción en que una cepa es desplazada según viabilidad (V) y la otra según tiem­
po de desarrollo (T) o la situación donde hay estabilidad en V o T; indicando 
por 1 aquellas situaciones donde la misma cepa es desplazada por V o por T y, 
en consecuencia, hay dos componentes favorables para su desplazamiento. Aun­
que sólo sea con criterios cualitativos, y no pudiendo decir nada respecto de 
los pares V, T, uno de los cuales presenta equilibrio o no determina desventa 
ja selectiva, mientras que el otro sí que desplaza una cepa, se presentan 
7 situaciones de las 32 analizadas que desplazan a cepa diferente según V o T. 
Es decir, suponiendo que las inestabilidades dentro de la escala de frecuen­
cias, así como estabilidades o inestabilidades fuera de la misma y las aporta 
ciones de los equilibrios neutros tuvieran efectos compensadores entre la 
viabilidad y el tiempo de desarrollo, a priori no se descarta la posibilidad 
de que los dicultivos estudiados dispusieran de mecanismos mantenedores de la 
variabilidad que se nos han escapado por la parcialización de los componentes 
de eficacia, aunque realmente existan, o por un tratamiento métrico inadecua­
do, o por las dificultades de sobra conocidas en cuanto a las estimas de la 
eficacia global (Prout, 1965, 1971a, 1971b).
Globalmente se observa como Oregon es un competidor que admite mayores 
posibilidades de coexistencia estable que + . Esto podremos justificarlo poste
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Tabla 121. Análisis cualitativo de los desplazamientos según viabilidad 
(V) y tiempo de desarrollo (T) de los 32 dicultivos investi­
gados*.
Dicultivo Fase Desplazamiento según V Desplazamiento según T Balance
Or/bo H Ninguna Or -
Or/se Ninguna Ninguna 0
Or/v V V 1
Or/w w Or 0







0r/2.74.B 2.74.B Ninguna -
+/bo Ninguna bo -
+/se se se 1
+/v V V 1
+/w + Ninguna









+/2.74.B 2.74.B 2.74.B 1
Or/bo L Or Ninguna -
Or/se Ninguna Ninguna 0
Or/v V V 1
Or/w w Ninguna -
Or/1.51.3 Ninguna Or -






0r/2.74.B 2.74.B Or 0
+/bo + Ninguna -
+/se se se 1
+/v V V 1
+/w w w 1
+/1.51.3 Ninguna + -
+/cd77° + Ninguna -
, 77o +/se
77ose 77ose 1
+/2.74.B Ninguna 2.74.B 1
* Para explicación de la tabla ver texto.
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riormente en términos de las diferencias en densidad óptima de las dos cepas 
y, por lo tanto, la diferente capacidad de carga del medio utilizado para 
ambas cepas.
3.7.10.3. Crítica a los diagramas de competencia y a los diagramas de razones.
Cuando las experiencias se han efectuado fijando la densidad de los di­
cultivos y contrastando con densidades variables de monocultivos, surge la 
pregunta de la validez del contraste. Mather y Caligari (1981), por ejemplo, 
indican que el diagrama de competencia de De Wit (1960), o serie de reempla­
zamiento, estima el efecto de competencia intergenotípico que tiene una cepa 
sobre otra. Es decir, cuando una densidad fijada de antemano la vamos comple 
tando con competidores. Si la respuesta de la cepa original no varía se estjL 
ma que no hay efecto intergenotípico del competidor (ver la estructura y ex­
plicación de los diagramas de competencia en el apartado 3.7.1). Esto es cier 
to, pero desde el punto de vista de la selección que actúa no se delimita de 
qué tipo se trata. Veamos. En un monocultivo actúan, por lo menos, competen­
cias intragenotípicas. Pero en un dicultivo pueden actuar competencias inter- 
e intragenotípicas. Es decir, del contraste entre monocultivos y dicultivos 
podemos concluir en fenómenos de competencia, pero no en la existencia de se­
lección dependiente de frecuencias, densidades o simbas. Normalmente la línea 
de dicultivos se sitúa por debajo de la de monocultivos, indicando presiones 
de competencia. El contraste entre dos puntos, uno de monocultivos y otro de 
dicultivos, para el mismo valor de la escala de frecuencias (Tosic y Ayala, 
1981) no indica exclusivamente, a pessir de las diferencias significativas, 
efectos adicionales del competidor, sino también efectos globales de densidad 
pues son dos puntos de diferente densidad los que se contrastan. Sólo el caso 
donde se contrastan densidades iguales entre monocultivos y dicultivos (ver 
modelo de competencia y cálculo de los coeficientes de competencia intergeno 
típicos en el apartado 3.T.5.3.), son los que permitirán una clarificación de 
los diferentes tipos de competencia, en general dependiente o no de la fre­
cuencia. DeBenedictis (1977a) plantea argumentos similares.
Asumiendo las funciones de mortalidad de Gompertz (o similares modelos), 
con componentes que tienen en cuenta parámetros de competencia, podemos demos 
trar cuando existe un efecto de competencia intergenotípico diferencial según 
composicióngénica y, en consecuencia, aceptar diferencias en la eficacia de-
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pendientes de la frecuencia y no de la densidad (ver modelo de mortalidad del
apartado 3.1.5.).
También es conocida la utilización que se hace de los diagramas de razo­
nes de De Wit (1960) para el estudio de los fenómenos de competencia. (Bási­
camente consiste en la regresión de los logaritmos de las razones de los com­
petidores frente a los mismos logaritmos de las razones de los competidores 
después del proceso de competencia). Este tipo de diagrama se ha utilizado co 
mo sensor para la selección dependiente de frecuencias. Con independencia de 
las pegas estadísticas que se han observado en los autores que utilizan este 
procedimiento (fundamentalmente número de puntos a investigar y grados de li 
bertad) el procedimiento, de por sí, es linealizante. Pensemos que utiliza el 
logaritmo de las razones de entrada respecto del de salida. DeBenedictis 
(1977a), interpretando que los cultivos llevan una dinámica poblacional de 
Lotka-Volterra, calcula el grado de curvilinealidad de los diagramas de razo­
nes, encontrando que depende de: a) tamaño de la muestra; b) capacidad de 
carga; c)tasa intrínseca de crecimiento; d) coeficiente intergenotípico de 
competencia. El tamaño de la muestra, equivalente a la densidad inicial en ex 
periencias donde se estudia ésta, tiene gran importancia, de tal manera que 
muestras pequeñas pueden acusar mayor grado de curvatura. Nuestra objeción a 
los diagramas de razones, aparte de las pegas estadísticas ya indicadas, es 
que efectivamente no contempla la posibilidad de respuestas de orden superior 
a uno, importante cuando el tamaño de la población es pequeño, y, además, no 
permite, en consecuencia, estimas adecuadas de los auténticos puntos de equi­
librio.
3.8. RESULTADOS Y DISCUSION DE LAS EXPERIENCIAS DE S0BREADICI0N.
Dada la gran cantidad de material biológico necesario para poder seguir
con fiabilidad este procedimiento, nos centramos en dos tipos de cultivos:
77o
A/ Monocultivos Or, cd y + desde fase de larva.
77o
B/ Dicultivos cd /Or desde fase de larva.
Como ya indicábamos al describir la técnica (ver apartado 2.2.3.4.) interrum­
pimos la dinámica del proceso de competencia larvaria en los dias 4, 6 , 8 ,
10, 12, 14, 16 y 18, así como que mantuvimos controles de 5.0 c.c. y 0.5 c.c. 
sin sobreadicionar. Las tablas que adjuntaremos reflejan los estados de mono- 
y dicultivos para los dos componentes de eficacia investigados: viabilidad y
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tiempo de desarrollo. De la primera componente disponemos de información de 
dentro, fuera y total (dentro + fuera), mientras que de la segunda sólo de 
dentro y de fuera (pues es una media ponderada). Aunque disponemos de los da­
tos por sexo, y podría tener interés su estudio (Nunney, 1983),' sólo presenta 
remos los globales por cepa, pues han sido los únicos objeto de estudio.
3.8.1. Resultados y discusión de los monocultivos sobreadicionados.
3.8 .1.1. Resultados de los tiempos de desarrollo en monocultivos sobreadicio- 
■ ■ ■ ■ nados. ....................................................................
La tabla 122 muestra el tiempo de desarrollo en días paira los dos contro 
les (5.0 y 0.5 c.c.) y para las poblaciones de dentro y de fuera de las dife 
rentes sobreadiciones. Estos datos se encuentram gráficamente representados 
en la figura 29 para el caso de la cepa Oregon.
La tabla 123 presenta el análisis de vairiainza completado con regresión 
de los tiempos de desairrollo de dentro y fuera en función del momento de la 
sobreadición. Como puede observarse el tiempo de desarrollo crece lentamente 
en las poblaciones de dentro, mientras que en las de fuera el crecimiento es 
proporcional al momento de sobreadición. Parece claro que las larvas recogi­
das por la técnica de sobreadición en los viales de fuera se encontraban en 
el denominado por nosotros "pairo lairval". El análisis de mamdíbulas mostraba 
que todas estas lairvas estaban en tercer estadio. Como puede observarse, por 
otra parte, en la figura 29 y en la tabla 123 las larvas tardan entre 8 y 9 
días en alcanzar el estadio de adulto desde el momento de la sobreadición. No 
hemos detectado, tampoco, ninguna bimodalidad en las larvas antes de efectuar 
se la sobreadición. Los adultos de la población de fuera eran de tamaño casi 
normal. Por el contrario los adultos de las poblaciones de dentro decrecían 
hasta un tamaño mínimo en sobreadición del dia 18 (Ménsua y Moya, 1982a,1983)
3.8 .1.2. Resultados de supervivencia y viabilidad en monocultivos sobreadicio­
nados .
La tabla 124 muestra el número medio de adultos emergidos en las pobla­
ciones de dentro, fuera y total (dentro+fuera), respectivamente para las tres
77o
cepas investigadas: Or, + y cd (así la denominaremos ahora en vez de cd ).
77o
Tabla 122.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo (T) para los monocultivos Or, + y cd en 0.5 c.c., 0.5 c.c. y 
los diferentes cultivos de sobreadición.
Cepa Población 5 c.c. 4 6 8 10 12 14 16 18 0.5 c.c.
Or Dentro 14.41+0.44 14.00+1.32 13.69+0.37 14.34+0.22 14.91+0.28 15.23+0.23 16.43+0.29 15.63+0.36 15.86+0.35
Fuera 12.43+0.20 13.45+0.10 14.42+0.07 16.38+0.13 18.60+0.20 20.92+0.24 23.11+0.22 25.85+0.38 26.10 -
+ Dentro - 14.55+0.24 14.89+0.34 13.58+0.36 14.15+0.17 15.41+0.25 16.17+0.26 17.10+0.18 16.58+0.15 16.96+0.22
Fuera 12.27+0.17 13.83+0.13 14.75+0.16 16.08+0.16 17.99+0.14 19.99+0.22 22.37+0.35 24.97+0.48 29.12 -
,77o
cd Dentro - 13.74+0.29 13.19+1.00 13.03+0.19 14.09+0.25 15.46+0.16 16.02+0.23 16.73+0.23 17.49+0.28 17.58+0.31



















5 c.c. 4 14 16 18 0.5 c.c6 8 10 12 
DIAS DE SOBREADICION 
Figura 29.- Histograma del tiempo de desarrollo (+ error estándar) en días de la 
cepa Oregon-R en poblaciones de dentro y fuera. Las flechas indican 
el día de comienzo de la sobreadición.
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Tabla 123.- Intersección en el origen, a, y coeficiente de regresión con 
su error estándar, b+eb* del tiempo de desarrollo como una 
función de los días en los que comienza el proceso de sobre- 
adición.
Fuera Dentro
Cepa a bl.eb £Í t a eb gl ^
Or 8.51 1.0421+0.1174 5 0.36n,S* 13.10 0.1569+0.1090 5 7.73***
+ 9.06 0.9448+0.1601 5 0.36n *S * 12.94 0.2179+0.1472 5 5.32**
cd77° 7.94 1.0547+0.1619 5 0.34n#S* 11.47 0.3194+0.1271 5 6.77***
La representación gráfica de esta tabla se encuentra en la figura 30 (aunque 
sólo se hace constar los valores de la población de fuera). La tabla 125 cal­
cula, con respecto a un total inicial de 70 larvas sembradas la evolución de 
la viabilidad (transformada al arco seno) de las poblaciones de dentro, fuera 
y total para los tres monocultivos. Los adultos recogidos en las poblaciones 
de fuera (viales de sobreadición) son las larvas paradas en los viales peque­
ños antes de la sobreadición. Esta fracción decrece hasta alcanzar el nivel 
correspondiente al cultivo control de alta competencia (0.5 c.c.). Los indi­
viduos recogidos en los viales pequeños corresponden a larvas que iniciaron 
el proceso de pupación antes de la sobreadición. Esta fracción, como puede 
observarse en la figura 30, crece hasta alcanzar el nivel del vial de alta 
competencia (0.5 c.c.) (Ménsua y Moya, 3982b; Moya y Ménsua, 1983b).
3.8 .1.3. Resultados de la mortalidad pupa-adulto.
Datos adicionales sobre la evolución de la mortalidad pupal aparecen en
la figura 31. Sólo disponemos de la información de las cepas Or y cd, y se
calculó sumando pupas muertas de viales de dentro y de fuera y, posterior-%
mente calculando el porcentaje de mortalidad con respecto al total de larvas 
sembradas, es decir 70. Cabe destacar algunos aspectos interesantes:
Tabla 124.- Media con su error estándar del número de moscas emergidas en los monocultivos Or, + y cd en cultivos 
de 5 c.c., 0.5 c.c. y sobreadicionados.
Cepa Población 5 c.c. 4 6 8 10 12 14 16 18 0.5 c.c
Or Dentro - 5.1+1.5 0.7+0.4 3.6+0.7 9.4+1.3 12.9+1.4 17.1+1.4 19.7+2.3 17.1+2.1 17.3+1.3
Fuera 55.1+1.4 54.4+1.9 57.1+1.2 49.6+2.1 43.7+2.0 37.4+4.9 25.5+3.4 11.6+3.4 1.4+1.4
Total 55.1+1.4 59.5+1.8 57.9+1.2 53.3+1.6 53.1+1.7 50.3+1.9 42.6+3.9 31.4+4.1 18.5+2.6 17.3+1.3
+ Dentro - 6 .5+1.9 3.7+1.2 2.6+0.6 9.8+1.4 20.4+2.6 30.2+2.2 36.0+1.3 31.2+3.5 34.5+2.6
Fuera 53.5+2.2 46.0+3.4 48.0+1.7 49.4+1.8 39.5+1.5 27.4+3.1 8 .5+1.6 1.5+0.7 1.0+1.0
Total 53.5+2.2 52.5+2.6 51.7+1.3 52.0+1.4 49.2+1.5 47.7+1.8 41.2+1.2 37.5+1.1 32.2+3.3 34.5+2.6
cd77° Dentro - 7.0+1.6 1.5+0.8 4.5+1.1 10.5+1.5 17.2+2.1 19.5+3.2 24.0+2.8 29.1+2.2 27.4+3.5
Fuera 55.4+1.5 51.9+3.2 56.0+2.2 52.9+1.7 40.9+1.6 36.1+2.4 26.1+3.3 5.0+1.5 0.9+0.5
















5 c.c. 4 18 0.5 c.c6 8 10 12 14 16
DIAS DE SOBREADICION 
Figura 30.- Número de adultos emergidos en las poblaciones de dentro y total (dentro + fuera) de los dicultivos 
0r, + y cd, para los dos controles y las diferentes sobreadiciones.
Tabla 125.- Media y error estándar de la viabilidad larva-adulto transformada al arco-seno en monocultivos Or, + 
y cd77° de 5 c.c., 0.5 c.c. y sobreadición.
Cepa Población 5 c.c. 4 6 8  10___ 12 14 16 18 0.5 c.c.
Or Dentro - 14.9+2.5 6 .6+1.2 13.4+1.3 21.4+1.6 25.4+1.5 29.6+1.9 32.0+2.1 29.6+1.9 29.8+1.2
Fuera 62.5+1.5 61.9+1.9 64.5+1.3 57.4+1.8 52.3+1.7 47.2+4.3 36.4+3.7 22.0+4.4 6 .6+2.4
Total 52.5+1.5 67.4+2.1 65.3+1.3 61.0+1.2 60.6+1.7 59.0+4.1 51.4+3.3 41.8+3.6 30.8+2.3 29.8+1.2
+ Dentro - 17.2+2.4 12.9+2.1 11.5+1.2 21.9+1.7 32.5+2.4 41.1+1.8 45.8+1.1 41.7+3.0 44.6+2.1
Fuera 61.1+2.1 54.5+3.0 55.9+1.5 57.1+1.7 48.7+1.2 38.6+2.6 20.2+2.0 8 .2+1.7 6 .2+2.0
Total 61.1+2.1 60.2+2.8 59.2+1.2 59.5+1.3 57.0+1.3 55.7+1.6 48.1+1.1 47.0+0.9 42.6+2.8 44.6+2.1
cd77° Dentro - 18.1+2.1 7.9+1.9 14.7+1.6 22.8+1.7 29.6+2.0 31.7+2.6 35.7+2.5 40.1+1.8 38.5+3.0
Fuera 62.8+1.5 59.8+2.9 63.7+2.3 60.4+1.6 49.8+1.3 45.9+2.0 37.4+2.9 14.4+2.8 6 .7+1.4
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dias de sobreadición.
Figura 31.- Porcentaje de mortalidad pupal de los monocultivos
Or y cd en las diferentes sobreadiciones y el control 
de 0.5 c.c.
A/ Por un lado como el porcentaje de mortalidad pupal respecto al total de
larvas sembradas aumenta con el tiempo, siendo, desde un principio, más acusa
do en Or que en cd, no sólo la pendiente sino también la cantidad.
B/ Por otro lado, como la mortalidad es más constante en cd que en Or en las
primeras fases del proceso de competencia en monocultivos, y como aumenta de 
manera importante a partir del dia 12 de sobreadición aproximadamente.
Este tipo de información tiene importancia en relación con la hipótesis 
de intoxicación que formularemos más adelante.
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3.8.1.4. Discusión de las respuestas de los monocultivos sobreadicionados.
Comenta Gilí (1978): "(En condiciones de alta densidad) la selección na 
tural podría favorecer sucesos que minimicen los efectos debilitadores de la 
densidad". Así, por ejemplo, continua: "(1) escape de la competencia a través 
del espacio (selección por dispersión), (2) escape de la competencia a través 
del tiempo (selección por diapausa), (3) tolerancia para altas densidades 
(selección K, Gilí (1974)) y (4) selección competitiva a través de los meca­
nismos de interferencia (selección ©C , Gilí (1974))". Además de (3) y (4) po­
demos afirmar la parada en el tiempo y la emigración en el espacio cómo dos 
fenómenos que se han presentado en nuestras experiencias y que podrían confir 
mar estratégias evolutivas favorecidas por selección natural, quizá optimiza­
das (Sang y Clayton, 1957).
Los resultados presentados en los tres apartados anteriores (sobre tiem­
po de desarrollo, supervivencia-viabilidad y mortalidad pupal, son compati­
bles con las siguientes ideas:
1/ Las larvas paradas se encuentran en tercer estadio. En la última sobreadjl 
ción alcanzan un mínimo de 340 horas, mientras que el tercer estadio en condi^ 
ciones normales a 25°C dura unas 42 horas. Esto no ha podido encontrarse con 
anterioridad debido, principalmente, a las técnicas experimentales utiliza­
das. Los trabajos de Robertson (1960a, 1960b, 1960c, 1961, 1963, 1964) anali­
zan, entre otras muchas cosas, el tiempo mínimo que una larva debe alcanzar 
desdé el comienzo de su desarrollo para que, a través de la alimentación, 
pueda pupar. Alcanzado el periodo crítico las larvas entran en un proceso con 
probabilidad creciente de pupar. Nuestras experiencias son inversas y comple­
mentarias a las de Robertson. En primer lugar nuestro análisis es poblacio- 
nal, no individual. En segundo lugar la metodología consiste en una técnica 
de sobrealimentación en lugar de retirada del alimento (Ménsua y Moya, 1983; 
Ménsua et al. 1983).
2/ En cada sobreadición hay una fracción de la población que continua parada 
respecto de la sobreadición anterior, pero reduciéndose en el tiempo. La re­
ducción se debe, principalmente, a la entrada en el periodo de pupación, la 
cual aumenta en el tiempo. No obstante, si nos fijamos en la figura 31 parece 
ser que la mortalidad pupa-adulto se incrementa, también, con el tiempo. Da­
tos adicionales (Botella et al., 1983a, 1983b) muestran la importancia que la
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acumulación de urea y derivados juega en la mortalidad global, además de que 
esa mortalidad sea, preferentemente, en la fase pupa-adulto. En consecuencia 
el proceso es de tal naturaleza que la población larvaria se mantiene casi en 
su totalidad, excepto, quizá, por procesos aleatorios de mortalidad intrínse­
ca. No obstante la intoxicación genera mortalidad en la última fase del pro­
ceso de competencia, es decir la de pupa-adulto. Estas ideas amplían, cree­
mos, los resultados obtenidos por otros autores en torno a las causas que de­
terminan estas respuestas en procesos de competencia, no sólo desde un punto 
de vista poblacional (De Wit, 1960; Bakker, 1961, 1969; Huang et al., 1971; 
Budnik y Brncic, 1976; Mather y Caligari, 1981; Tosic y Ayala, 1981), sino 
también en relación con determinantes específicos ambientales y genéticos de 
las mismas (Weisbrot, 1964; Cooke y Sang, 1970; Palabost, 1973; Sewell et al., 
1975; Bos et al., 1976, 1977; Burnet et al., 1977; Bos, 1979).
3.8.2. Resultados y discusión de dicultivos sobreadicionados.
3.8.2.1. Resultados de los tiempos de desarrollo para dicultivos sobreadi­
cionados .
Las tablas 126 y 127 muestran, respectivamente, los tiempos de desarrollo 
de dentro y fuera de las cepas Or y cd según diferentes composiciones génicas 
(desde 66/4 hasta 4/66), con diferentes momentos de sobreadición (de 4 hasta 
18), con un control sin competencia (5 c.c.) y otro con competencia (0.5c.c.). 
Como ya se indica en el diseño de la experiencia cada valor es la media de 
ocho repeticiones.
La tabla 128 presenta los valores de los coeficientes de regresión, del 
tiempo de desarrollo respecto de cada cepa y para cada momento de sobreadi­
ción y tipo de población. La finalidad es mostrar la variación del modelo de 
selección con el tiempo. Al igual que en casos anteriores estos análisis tie­
nen sus pruebas de significación integradas en análisis de varianza (aunque 
éstos no los hacemos constar en este caso). La tabla 129 muestra las funcio­
nes de eficacia para cada sobreadición, así como los puntos de equilibrio y 
su estabilidad. Un resumen gráfico de los resultados de la tabla 129 podemos 
encontrarlo en las figuras 32 y 33.
77oTabla 126.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo del dicultivo dentro Or/cd en diferentes sobreadiciones y
en el cultivo de 0.5 c.c.
Composición
g e n é t i c a ___________________ Dias de comienzo de la sobreadición
Or a 7 7 °cd Cepa 4 6 8 10 12 14 16 18 0.5 c.c.
66 4 Or 14.03+0.16 14.67+0.67 13.50+0.32 14.56+0.32 15.18+0.18 15.99+0.15 15.88+0.15 16.02+0.30 16.13+0.23
cd 16.00+2.00 12.00+0.00 14.00+0.00 15.08+1.03 14.33+0.33 17.87+0.72 19.00+1.53 15.52+1.01 17.33+1.42
60 10 Or 14.37+0.25 15.40+1.40 13.69+0.10 14.39+0.15 15.54+0.16 16.05+0.24 16.02+0.30 16.37+0.23 16.32+1.47
cd 15.25+0.48 20.00+0.00 12.50+0.50 14.31+0.37 15.67+0.56 16.42+0.81 16.41+0.78 15.53+0.86 16.11+1.17
50 20 Or 13.88+0.18 14.67+0.48 12.86+0.10 14.29+0.19 15.42+0.31 15.72+0,24 16.11+0.38 15.73+0.29 16.51+0.43
cd 14.00+0.71 11.67+0.67 12.33+0.33 13.76+0.24 15.90+0.19 16.59+0,96 16.68+0.52 16.04+0.56 16.52+0.38
35 35 Or 14.61+0.44 15.00+0.00 13.57+0.37 14.60+0.48 15.26+0.24 15.94+0,42 16.26+0.45 16.01+0.32 16.43+0.48
cd 13.74+0.26 14.00+0.00 13.08+0.20 14.31+0.38 15.57+0.21 16.29+0,36 16.40+0.40 15.99+0.53 16.35+0.47
20 50 Or 13.97+0.27 13.50+0.50 13.55+0.62 14.51+0.26 15.08+0.32 15.40+0,30 16.65+0.66 16.23+0.62 15.92+0.60
cd 13.92+0.27 14.50+0.87 13.81+0.58 14.46+0.33 15.46+0.37 16.34+0,37 16.52+0.33 16.15+0.43 17.20+0.65
10 60 Or 13.80+0.58 13.00+1.00 12.69+0.51 13.90+0.29 15.33+0.62 15.71+0,44 16.41+0.53 15.89+0.69 16.54+0.82
cd 13.56+0.54 14.25+1.38 13.07+0.30 14.50+0.31 15.52+0.27 16.21+0,25 16.88+0.44 16.84+0.41 16.80+0.50
4 66 Or 13.50+0.29 12.00+0.00 13.00+0.00 14.10+0.40 14.30+0.73 16.06+0,76 15.05+0.58 15.29+0.68 15.33+0.43
cd 13.67+0.13 12.95+0.71 13.36+0.29 14.11+0.24 15.28+0.19 16.21+0.22 17.30+0.37 17.28+0.40 17.29+0.36
Tabla 127.- Media y error estándar del tiempo de desarrollo del dicultivo fuera Or/cd en diferentes sobreadiciones y en
el cultivo de 5 c.c.
Composición
genética   Dias de comienzo de la sobreadición
Or a 7 7 °cd Cepa 5 c.c. 4 6 8 10 12 14 16 18
66 4 Or 12.27+0.26 13.28+0.11 14.94+0.06 16.28+0.08 18.47+0.23 20.68+0.19 23.14+0.33 25.52+0.29 _
cd 12.43+0.23 13.06+0.17 14.41+0.13 16.50+0.35 17.89+0.37 20.67+0.20 23.36+0.79 26.25+0.63 -
60 10 Or 12.30+0.20 13.30+0.10 14.31+0.14 16.28+0.13 18.33+0.16 20.54+0.27 22.85+0.25 25.72+0.46 26.50+1.50
cd 12.57+0.19 13.26+0.12 14.47+0.14 15.80+0.22 18.33+0.29 20.34+0.31 23.12+0.39 25.00+1.00 29.00+0.00
50 20 Or 12.04+0.22 13.36+0.10 14.36+0.09 16.25+0.09 18.58+0.14 20.71+0.18 23.07+0.20 25.73+0.41 —
cd 12.43+0.09 13.40+0.10 14.34+0.09 16.03+0.16 18.02+0.28 20.42+0.31 22.79+0.29 26.00+0.19 -
35 35 Or 12.06+0.25 13.29+0.11 14.24+0.15 16.09+0.10 18.19+0.18 20.51+0.30 22.71+0.37 25.28+0.20 _
cd 12.32+0.23 13.43+0.10 14.27+0.15 15.85+0.19 18.09+0.24 20.24+0.35 22.39+0.42 25.15+0.41 29.00+0.00
20 50 Or 12.06+0.22 13.20+0.11 14.01+0.10 16.08+0.16 18.10+0.23 20.45+0.17 22.76+0.29 25.52+0.37 —
cd 12.59+0.15 13.40+0.10 14.15+0.15 15.80+0.19 18.08+0.23 20.08+0.18 22.87+0.32 25.10+0.41 -
10 60 Or 11.96+0.13 12.94+0.23 14.01+0.16 15.90+0.11 18.28+0.22 20.59+0.35 22.93+0.50 25.40+0.43 27.00+0.00
cd 12.54+0.17 13.26+0.12 14.06+0.11 15.73+0.14 18.12+0.23 20.04+0.26 22.38+0.28 25.33+0.62 28.50+0.00
4 66 Or 11.71+0.21 13.30+0.25 13.76+0.18 16.06+0.17 17.88+0.33 20.67+0.48 22.75+0.85 — —
cd 12.48+0.13 13.06+0.17 14.08+0.10 15.73+0.17 18.26+0.21 20.07+0.19 22.55+0.39 25.08+0.50 26.83+0.17
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3.8 .2.2. Discusión de los resultados de los tiempos de desarrollo para dicul­
tivos sobreadicionados.
Los experimentos han sido diseñados para detectar el estado del sistema 
de competencia cd/Or a lo largo del tiempo, poniendo viabilidad y tiempo de 
desarrollo en relación con la frecuencia génica y el tiempo de sobreadición.
La selección dependiente de frecuencias ha sido puesta de manifiesto pa­
ra el tiempo de desarrollo en algunos momentos del proceso de competencia, 
siendo en general diferentes las respuestas de las poblaciones de dentro de 
las de fuera (tabla 128). También se pone de manifiesto la variación a lo 
largo del tiempo, conforme varían las condiciones de competencia y el grado 
de deterioro del medio (tabla 128 y figuras 32 y 33).
Las poblaciones de dentro presentan, en general, tiempos de desarrollo 
independientes de la frecuencia (ver eñ tabla 128 poblaciones de dentro de 
los días 6 , 8 , 10, 12, 14, 16 y 18); es decir, aparentemente, el tiempo de de 
sarrollo de dentro no parece variar con la composición génica. Sí, en cambio, 
los hacen las poblaciones de fuera donde, estadísticamente, más del 50% de 
los casos presentan tiempos de desarrollo dependientes de la frecuencia (ver 
en tabla 128 las poblaciones de fuera de los días 6 , 8 , 10, 12, 14, 16 y 18). 
A pesar de todo el análisis de los equilibrios (tabla 129) indica, al menos 
en las sobreadiciones más tardías, un desplazamiento de la cepa cd.
Somos partidarios para el proceso de competencia larvaria de un efecto 
de residuos bióticos que afecta la respuesta del sistema. Este efecto no lo 
entendemos en el sentido de que genotipos diferentes aporten productos dife­
rentes y reaccionen a ellos de forma diferente (Huang et al., 1971), sino más 
bien que una acumulación de muy pocos productos tóxicos (urea y derivados, 
por ejemplo (Botella et al.,3983a,t)), con diferente concentración según composi 
ción génica, determinará respuestas diferenciales de los genotipos. En este 
sentido aceptamos la formulación de De Jong (1976) que indica la existencia 
de efectos diferenciales de los genotipos por partir de cepas con diferencias 
genéticas respecto de parámetros importantes para la supervivencia.
¿Cómo afecta la hipótesis anterior a los tiempos de desarrollo?, y ¿cómo 
lo hace diferencialmente según composición genética, sobreadición y subpobla
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ción?. Si se admite, como hemos comprobado, que la mortalidad en fase de pupa 
aumenta con el tiempo, entonces no solamente la cantidad de larvas que pueden 
superar la mortalidad pupal (desintoxicarse con la sobreadición) decrecerá 
con el tiempo, sino que aumentará el tiempo medio de desarrollo de las subpo- 
blaciones de fuera (véase tabla 128). Una interpretación más fina diría que 
la composición genética en un tiempo dado determina diferente grado de intoxi 
cación y, por lo tanto, diferente tiempo por genotipo y frecuencia para lle­
gar a adulto.
Ahora bien, la subpoblación de dentro está formada por larvas que han su 
perado la fase de paro larvario y han entrado en la fase de pupáción. Pero 
el tiempo de desarrollo se calcula en las poblaciones de dentro a partir de 
adultos emergidos, es decir de pupas que han superado la intoxicación. Esto 
no ocurre con el tiempo de desarrollo de la población de fuera, donde lo cal­
culamos a partir de larvas que, estando paradas y con una intoxicación cre­
ciente, han sido recuperadas. Ello determina, como puede verse en la tabla 
128, que el tiempo de desarrollo de las subpoblaciones de fuera aumente apro­
ximadamente 2 días con independencia de la composición genética. Pero lo que 
ocurre con los tiempos de desarrollo de las subpoblaciones de dentro es dis­
tinto. En ellas sólo medimos las pupas que eclosionaron a adultos, dando unos 
valores independientes de la composición genética y con incrementos que no su 
peran un día entre las diferentes sobreadiciones. No tenemos constancia de 
las pupas que no llegaron a adulto y, por otra parte, la diferencia entre los 
tiempos de las que han llegado a adulto o no exista o es muy bajo como para 
poder detectarlo estadísticamente. El esquema que presentamos a continuación 
resume la hipótesis formulada en los dos puntos anteriores:
Tiempo Composición génica T. desarrollo fuera T. desarrollo dentro 
t 1 (66/4, por ejemplo)
2 (60/10, por ejemplo)
3 (35/35, por ejemplo) 





6 (4/66)   r+ -»*
!
--------------
* 4 *  ■+- H »
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La interpretación del diagrama es como sigue:
A/ Los tiempos indican dos momentos distintos de sobreadición.
B/ Las composiciones génicas tomadas como ejemplo, muestran sus tiempos me­
dios de desarrollo dentro y fuera en dos sobreadiciones.
C/ La línea del tiempo de desarrollo fuera (■■■  ►) tiene dos intervalos:
el primero (---- ) es la duración del desarrollo desde el comienzo de la expe­
riencia teniendo en cuenta el tiempo que están paradas; él segundo (—  ■*) es el 
tiempo que emplean en llegar a adultos deseé la sobreadición.
D/ La línea del tiempo de desarrollo dentro ( »*.++.»«>) tiene dos intervalos:
el primero ( ►Jes el que medimos nosotros por tiempo de desarrollo de las
poblaciones de dentro; el segundo (-n-4-#) es el que hubiéramos añadido al pri­
mero si se hubieran contabilizado para el cálculo del tiempo de desarrollo de 
dentro las pupas que no han llegado a adulto.
Como puede observarse las composiciones génicas hacen depender de la 
frecuencia a los tiempos de desarrollo de las poblaciones de fuera porque 
somos capaces de recuperar buena parte de las larvas que, de otra manera, mo 
rirían en fase de pupa. En cambio, en las poblaciones de dentro solo tenemos 
información de los tiempos de larvas que superaron la fase, haciéndose más di 
fícil estadísticamente poner de manifiesto sus diferencias.
La ventaja de trabajar con los tiempos de desarrollo es que, por defini­
ción, no calcula viabilidad y, por ello, no tiene en cuenta la cantidad de po 
blación que está parada o que entra en fase de pupación, la que muere en esta 
fase o la que eclosiona a adulto. Eso sí, los mayores tiempo de desarrollo de 
tectados corresponden a pupas llegadas a adultos después de haber estado 
paradas las respectivas larvas el mayor tiempo posible. Aquellas de las que 
no tenemos información no superaron la fase de pupa por efecto de intoxica­
ción, o superaron el umbral de resistencia si es que existe.
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Tabla 128.- Análisis de regresiones dependientes de la frecuencia para el
77o
tiempo de desarrollo del dicultivo Or/cd en diferentes mo­











c = 13.24 c = 13.27
a = 13.83 a = 14.48







a = 15.98 a = 16.21 c = 13.26 c = 13.16
b = 0.0033 b = -0.0056
10 a = 18.04 c = 18.11 
b = 0.0047
c = 14.34 c = 14.37
12 c — 20.63 a = 20.55
b = -0.0058
c = 15.16 c = 15.39
14 c = 22.93 a = 23.18 c = 15.84 c = 16.56
b = -0.0078
16 c = 25.53 a = 25.95 c = 16.05 c = 17.03
b = -0.0095
18 c = 26.75 a = 29.81
b = -0.0274
c = 15.93 a = 15.30
b = 0.0177
Control 0.5 c.c. c = 16.17 c = 16.80
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Tabla 129.- Funciones de eficacia, puntos de equilibrio y estabilidad del
77o
tiempo de desarrollo del dicultivo Or/cd en diferentes mo­
mentos del proceso de competencia.
____________Fuera___________________   Dentro_______
Sobreadición Eficacia Punto Equilib. Eficacia Punto Equilib.
Control 5 c.c. a = 0.17 - - - - -
b = 0*0050
4 c = 0.03 - Neutro a = 0.98 53.85 Inestable
b =-0.0182
6 a =-0.03 13.04 Inestable a =-1.26 43.75 Estable
b = 0.0023 b = 0.0288
8 a =-0.099 - - c =-0.10 - Neutro
b =-0.0023
10 a =-0.40 85.11 Estable c = 0.03 - Neutro
b = 0.0047
12 a =-0.08 - - c = 0.23 - Neutro
b =-0.0058
14 a = 0.25 32.05 Inestable c = 0.72 - Neutro
b =-0.0078
16 a = 0.42 44.21 Inestable c = 0.96 - Neutro
b =-0.0095
18 a = 3.06 - - a =-0.63 35.59 Estable
b =-0.0274 b = 0.0177
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Figura 32.- Funciones de eficacia del dicultivo cd/Or para el tiempo de desarrollo





















F R E C U E N C I A  D E  cd 
Figura 33.- Funciones de eficacia del dicultivo cd/Or para el tiempo de desarrollo 
fuera en las diferentes sobreadiciones y control de 5 mi.
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3.8 .2.3. Resultados de supervivencia y viabilidad para dicultivos sobreadicio- 
nados.
La tabla 130 presenta la supervivencia de cd, Or y cd+Or a lo largo del 
proceso de competencia (sobreadiciones desde el cuarto al decimooctavo día), 
así como la supervivencia en los controles de 5.0 y 0.5 c.c. Los datos se pre 
sentan para cada uno de los siete dicultivos. Las tablas 131, 132 y 133, por 
el contrario, son los cálculos de viabilidad transformada al arco seno de las 
viabilidades dentro, fuera y total (dentro+fuera) respectivamente de las ce­
pas cd y Or. Como punto de referencia para el cálculo de la viabilidad se ha 
tomado el valor inicial de la siembra dé Cada una dé las respectivas cepas pa 
ra cada una de las composiciones genéticas.
Con la misma metodología seguida para el análisis de los tiempos de desa 
rrollo para detección de efectos dependientes de la frecuencia en cada sobrea 
dición se procedió con la viabilidad. La tabla 134 presenta los análisis de 
regresión por cepa (cd, Or), subpoblación (dentro, fuera) y sobreadición (dos 
controles y ocho sobreadiciones) para la detección de selección dependiente 
de frecuencias. La tabla 134 y las figura 33 y 34 expresan las funciones de 
eficacia respectivas en cada uno de los momentos de competencia estudiados.
Una particularidad de la viabilidad frente al tiempo de desarrollo es el 
carácter aditivo del primero cuando se considera el mismo denominador para el 
cálculo de las viabilidades de dentro y de fuera. Por ello se puede hacer el 
estudio de la viabilidad total (viabilidad de dentro + viabilidad de fuera) 
de las dos cepas, cd y Or. El análisis de regresión de las diferentes sobrea­
diciones y controles aparece en la tabla 136, mientras que las funciones de 
eficacia se encuentran desarrolladas en la tabla 137 y en la figura 35. Convie 
ne resaltar la constancia selectiva de las dos cepas hasta el momento en que 
las dos cepas, para viabilidad total (tabla 136) entran en las fases de mayor 
nivel de competencia, es decir las sobreadiciones de los días 16, 18 y el con 
trol de 0.5 c.c.
3.8 .2.4. Discusión de supervivencia y viabilidad para dicultivos sobreadicio- 
nados.
La viabilidad tiene dos peculiaridades respecto del tiempo de desarrollo:
Tabla 130.- Media y error estándar (basada en 8 repeticiones) del número de moscas emergidas del dicultivo 0r/cd77° en 










Dias de comienzo de la sobreadición
66
Cepa 5 c.c. 4 6 8 10 12 14 16 18 0.5 c.c.
Or 53.0+1.9 52.9+2.2 51.1+2.8 48.6+3.3 46.7+4.1 44.5+2.4 34.4+3.7 27.1+4.1 16.9+2.3 20.4+2.0
cd 3.2+0.3 3.1+0.4 3.7+0.2 3.5+0.3 3.0+0.5 2.6+0.6 2 .1+0.6 1.1+0.6 1.3+0.6 0 .6+0 .3
Total 56.3+1.2 58.9+1.7 54.9+2.8 52.1+3.4 50.1+4.4 47.1+2.4 36.6+4.2 28.3+4.3 18.1+2.7 21.0+2.2
Or 48.9+2.4 43.2+2.4 45.9+2.3 39.6+3.6 39.7+2.9 35.0+2.4 29.6+2.5 20.7+2.8 16.4+1.4 16.9+1.8
cd 8 .5+0.6 8 .2+0 .7 8 .4+0.4 8 .9+0.3 8 .6+0.6 7.1+0.8 4.9+1.2 3.0+0.8 2 .0+0 .7 2.0+0.6
Total 57.4+2.2 51.5+2.7 54.3+2.3 48.6+3.7 48.5+2.8 42.1+3.0 34.4+3.6 23.8+3.3 18.4+1.8 18.9+1.8
Or 41.2+0.9 40.6+1.9 38.4+2.9 37.1+2.4 34.5+2.3 32.5+2.0 27.0+2.7 18.0+1.1 13.9+2.3 15.4+2.0
cd 16.5+0.9 17.4+0.6 16.6+0.7 15.9+0.9 14.4+0.9 14.5+0.9 12.2+1.1 6.9+2.2 2.8+0.6 3.8+0.6
Total 58.3+1.7 58.0+2.2 55.0+3.1 53.0+2.7 48.9+2.3 47.0+2.7 39.3+2.7 24.9+3.0 16.6+2.7 19.1+2.3
Or 27.6+0.5 28.4+1.9 28.2+1.6 24.7+1.4 23.0+1.9 22.5+1.9 17.1+2.1 15.0+2.3 10.8+2.1 12.0+1.9
cd 29.8+0.8 29.6+1.1 30.6+1.0 28.7+1.3 28.4+1.4 21.0+2.2 18.0+2.6 12.6+2.6 6 .9+1.6 9.0+2.3
Total 57.4+1.0 58.0+1.5 58.9+1.8 53.5+2.2 51.4+2.3 43.5+4.0 35.1+4.1 27.6+4.1 17.6+0.7 21.0+2.6
Or 15.4+0.9 16.9+0.8 15.7+0.8 15.0+0.7 15.2+1.0 13.5+1.2 10.4+1.2 10,4+0.9 8 .6+1.2 7.6+1.4
cd 40.9+1.4 42.5+1.7 46.4+1.5 40.9+1.1 37.7+1.8 34.2+3.2 29.9+3.1 19.4+3.4 14.4+2.8 14.6+2.5
Total 56.3+1.8 59.4+1.7 57.3+1.9 55.9+1.0 53.0+1.9 47.8+4.3 40.3+3.6 29.8+3.0 23.0+2.6 22.3+3.4
Or 8 .3+0.4 7.2+0.9 8 .2+0 .7 5.6+0.5 6 .2+0 .7 7.0+0.7 6 .0+0.8 5.5+0.9 4.6+1.2 3.9+0.5
cd 48.2+0.6 49.4+1.3 47.1+1.8 48.7+1.7 51.1+1.4 37.7+2.3 30.6+4.2 26.3+2.8 20.4+2.3 16.4+2.8
Total 56.5+0.8 56.8+1.3 55.4+1.4 54.4+2.1 57.4+1.4 44.9+1.8 36.6+4.6 31.8+2.5 24.6+2.8 20.3+2.8
Or 3.0+0.3 3.4+0.4 3•0+0.3 3.0+0.4 2.6+0 .5 2 .2+0 .5 2 .1+0 .5 2 .0+0 .3 1.8+0 .4 1.5+0.4
cd 50.1+0.9 55.6+1.9 56.6+1.4 52.7+1.7 53.4+1.3 46.6+1.3 35.5+3.4 30.8+3.2 27.9+2.4 24.8+3.5
Total 59.1+1.0 59.1+2.0 59.6+1.4 55.7+1.7 56.5+1.8 48.9+1.5 37.6+3.4 32.8+3.1 29.6+2.3 26.3+3.7
77oTabla 131.- Media y error estándar de la viabilidad del dicultivo Or/cd dentro en las diferentes sobreadiciones y
control de 0.5 c.c.
Composición
genética  Dias de comienzo de la sobreadición
Or a 7 1 °cd Cepa 4 6 8 10 12 14 16 18 0.5 c.c.
66 4 Or 13.4+1.9 5.9+1.1 9.4+1.3 19.1+2.0 28.1+2.0 30.3+2.2 31.6+2.0 30.2+2.3 33.7+1.8
cd 20.4+2.7 18.4+2.0 18.4+2.0 27.6+5.1 22.4+3.0 29.1+5.0 23.4+4.0 34.2+4.0 25.5+4.7
60 10 Or 19.3+3.0 7.0+1.7 10.4+1.5 21.5+1.6 27.5+2.0 33.4+1.6 31.0+2.0 31.2+1.6 31.9+2.0
cd 16.7+2.4 12.0+1.3 15.5+2.4 29.7+3.2 27.5+4.7 27.8+6.6 27.0+4.6 25.5+4.6 26.4+4.3
50 20 Or 17.1+1.6 9.6+1.5 11.9+2.2 23.3+1.5 30.7+2.8 30.9+2.2 32.8+1.4 31.5+3.0 33.4+2.7
cd 11.3+1.4 10.4+1.3 10.4+1.3 17.5+2.6 20.3+3.9 27.7+3.6 24.3+4.3 21.9+2.7 25.6+2.8
35 35 Or 15.0+1.9 6 .7+0.7 10.6+1.6 23.7+2.5 31.4+2.7 32.6+3.2 36.4+3.5 32.7+4.2 35.3+3.7
cd 13.5+2.2 7.9+1.0 13.2+2.0 19.2+2.9 22.6+4.2 29.7+4.0 30.5+4.3 25.1+3.6 29.2+4.6
20 50 Or 22.0+2.6 9.5+1.2 18.1+2.8 30.4+3.9 37.3+3.8 36.1+4.2 39.9+3.1 41.1+3.3 37.7+4.3
cd 15.0+2.9 7.2+0.9 12.2+2.6 16.8+2.1 25.5+2.7 27.7+3.3 28.5+4.8 31.5+3.8 32.2+3.3
10 60 Or 18.9+2.6 13.3+1.7 18.2+3.5 25.3+3.5 39.4+3.6 38.3+4.2 39.2+4.1 38.7+7.8 38.8+3.0
cd 15.1+2.4 6 .6+0.8 11.3+1.9 20.9+2.3 25.4+2.0 29.8+3.0 34.8+3.4 35.3+2.4 31.0+3.2
4 66 Or 26.0+3.9 18.4+2.0 25.5+7.2 34.2+5.6 31.1+4.7 39.4+7.9 44.5+4.5 41.4+5.4 37.8+5.6
cd 13.8+1.9 9.6+1.7 11.9+1.5 20.8+1.5 27.5+2.5 29.5+3.5 38.6+2.7 39.6+2.0 37.5+3.2
77oTabla 132.- Media y error estándar de la viabilidad del dicultivo Or/cd fuera en las diferentes sobreadiciones y
control de 5 c.c.
Composición
genética Dia de comienzo de la sobreadición
Or , / /o cd Cepa 5 c.c. 4 6 8 10 12 14 16 18
66 4 Or 63.5+1.2 59.8+2.7 61.6+3.0 57.9+3.3 52.3+5.5 42.2+1.9 31.0+1.8 19.5+4.0 4.3+0.0
cd 62.4+1.6 56.8+6.7 68.1+3.9 64.5+5.3 50.1+7.0 48.6+8.5 36.8+4.3 26.0+3.9 16.3+0.0
60 10 Or 65.7+3.6 50.9+1.9 60.3+2.7 52.3+3.5 46.7+2.3 37.4+1.9 25.5+2.7 15.0+3.1 5.4+0.9
cd 67.0+4.1 60.4+3.8 64.8+3.3 66.5+3.3 53.6+5.1 44.8+5.3 29.4+6.1 17.3+4.3 12.0+1.3
50 20 Or 65.1+1.3 58.7+2.5 59.8+3.6 56.8+2.7 47.0+2.5 38.3+2.4 31.4+2.5 14.0+2.9 4.9+0.0
cd 66.1+3.9 66.5+2.5 64.0+2.4 61.8+3.2 52.6+3.3 50.9+4.0 42.8+4.4 21.3+5.6 7.7+0.0
35 35 Or 62.4+1.1 59.9+3.0 64.5+3.5 55.4+2.4 44.6+3.1 37.0+3.6 25.5+3.1 14.5+2.8 5.9+0.0
cd 67.2+2.1 63.4+3.1 68.2+1.9 62.5+3.9 56.7+2.8 39.8+6.2 27.9+6.9 16.0+3.4 6.6+0 .7
20 50 Or 61.4+3.1 57.1+2.7 62.5+3.4 54.0+2.0 45.1+3.4 33.0+3.4 22.5+4.8 18.2+3.4 4.9+0.0
cd 64.9+2.2 62.2+3.2 64.8+2.1 61.4+2.8 55.1+2.7 44.3+4.5 37.3+3.4 20.6+3.5 4.9+0.0
10 60 Or 64.4+2.8 54.2+5.0 63.7+4.4 42.8+5.1 41.4+5.8 34.1+3.8 27.0+4.6 22.7+4.3 12.9+2.2
cd 63.5+0.8 60.0+1.7 61.9+2.0 62.8+2.1 58.3+2.4 41.8+2.1 28.6+5.1 18.5+2.5 5.4+0.9
4 66 Or 58.9+4.7 54.8+4.2 56.8+4.2 48.6+6.9 41.4+6.9 34.7+4.5 24.4+3.1 16.3+0.0 16.3+0.0
cd 67.1+1.1 62.7+2.4 65.6+1.5 60.5+2.0 55.8+1.4 44.3+2.2 31.8+3.0 14.7+2.8 7.0+1.7
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Tabla 133.- Media y error estándar de la viabilidad total (dentro+fuera) del dicultivo Or/cd en los dos controles y 
las diferentes sobreadiciones.
Composición
genética  Dia de comienzo de la sobreadición
Or
,77o
cd Cepa 5 c.c. 4 6 8 10 12 14 16 18 0.5 c.c
66 4 Or 63.5+1.2 63.8+2.4 62.1+2.9 59.5+3.1 58.8+4.8 55.3+2.1 46.2+3.2 39.5+3.7 30.2+2.3 33.7+1.8
cd 62.4+1.6 60.9+5.6 69.6+2.7 66.0+4.0 58.9+7.2 53.7+7.5 47.5+8.1 32.3+7.4 34.2+7.9 25.5+4.7
60 10 Or 65.7+3.6 58.4+2.6 61.4+2.7 54.7+3.6 54.7+2.9 49.8+2.3 44.5+2.1 35.8+2.9 31.5+1.5 31.9+2.0
cd 66.9+4.1 65.4+4.6 65.7+3.3 69.3+3.0 68.5+4.5 57.6+4.6 43.2+6.7 32.1+5.6 26.4+4.6 26.4+4.3
50 20 Or 65.1+1.3 64.6+2.6 61.6+3.6 59.8+3.0 56.4+2.8 53.8+2.4 47.2+3.3 36.9+1.3 31.5+3.0 33.4+2.7
cd 66.1+3.9 68.5+2.6 65.8+2.9 63.1+3.0 57.4+2.7 58.5+3.2 51.7+3.3 34.9+7.1 21.9+2.7 25.6+2.8
35 35 Or 62.3+1.1 64.7+3.5 63.7+3.5 57.2+2.3 54.5+3.4 53.3+3.1 44.3+3.5 40.5+4.1 32.7+4.2 35.3+3.7
cd 67.2+2.1 67.4+2.8 69.4+2.5 65.7+3.3 64.6+3.0 50.7+3.7 45.9+4.6 36.5+4.5 25.4+3.6 29.2+4.6
20 50 Or 61.4+3.1 66.7+3.0 62.9+3.3 59.8+2.4 61.3+3.6 55.2+3.6 46.1+3.6 46.0+2.6 41.1+3.3 37.7+4.3
cd 64.7+2.2 68.2+3.2 65.7+2.3 64.6+1.5 60.6+2.5 56.1+3.8 50.6+3.7 37.9+4.4 31.5+4.0 32.2+3.3
10 60 Or 64.4+2.8 58.7+5.2 65.9+4.8 48.5+2.8 52.0+4.2 57.1+4.3 50.9+4.9 47.8+5.5 42.7+6.7 38.8+3.0
cd 63.5+0.8 65.1+1.7 62.5+2.1 64.6+2.1 67.5+2.0 52.5+2.2 45.4+4.1 41.3+2.7 35.5+2.4 31.0+3.2
4 66 Or 58.7+4.7 64.5+5.2 58.9+4.7 59.1+5.4 53.2+6.6 48.1+6.3 46.6+6.7 44.5+4.5 41.4+5.4 37.8+5.8
cd 62.8+1.5 66.9+2.3 67.9+1.8 63.4+2.2 64.0+1.5 57.1+1.3 47.1+3.1 42.9+2.8 40,8+2.1 37.5+3.2
Tabla 134.- Respuesta selectiva de la viabilidad en función de las 
frecuencias génicas en diferentes momentos del proceso 
de competencia para las subpoblaciones de dentro y fuera.
Dentro Fuera
77o _ 77o
Sobreadición Or cd Or cd
Control 5 c.c. - - c = 63.04 c = 65.45
4 c 18.87 c = 15.11 c = 56.49 c = 61.74
6 a = 15.28 a = 14.70 c = 61.32 c = 65.34
b = -0.1052 b = -0.0879
8 a = 22.47 a = 15.94 a = 47.15 c = 62.27
b = -0.1522 b = -0.0537 b = 0-1097
10 a = 31.87 a = 26.04 c = 45.49 a = 51.44
b = -0.1299 b = -0.0851 b = 0.0632
12 a = 36.97 c = 24.46 a = 32.90 a = 50.65
b = -0.0947 b = 0.0756 b = -0.0967
14 a = 39.11 c = 28.01 c = 26.77 c = 33.51
b = -0.0948
16 a = 43.37 c - 29.67 c = 17.17 c = 19.20
b = -0.1372 /
18 a = 41.81 a = 25.10 a = 14.04 a = 13.37
b = -0.1310 b = 0.1072 b = -0.1166 b = -0.0962
Control 0.5 c.c. a = 39.04 a = 25.72 — -





Tabla 135.- Funciones de eficacia y estabilidad a lo largo del proceso
77o





Función Punto Equilib. Función Punto Equilib, 
No No No c = 2.41 - Neutro
c = -3.76 Neutro c = 5.25 - Neutro
a = 9.94
b = -0.1931 51.48 Estable c = 4.02 Neutro
a = 8.69 42.20 Estable a = 4.15
b = -0.2059 b = 0.1097
10 a = 7.16 33.30 Estable a - 5.95
b = -0.2150 b = 0.0632
12 -3.04
-0.0947




c = 6.74 Neutro




0.15 Estable c = 2.03 Neutro




a = 10.99 51.64 Estable
b = -0.2128
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F R E C U E N C I A  D E  cd 
Figura 33.- Funciones de eficacia del dicultivo cd/Or para la viabilidad dentro 





















F R E C U E N C I A  D E cd
Figura 34.- Funciones de eficacia del dicultivo cd/Or para la viabilidad fuera en 
las diferentes sobreadiciones y control de 5 mi.
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Tabla 136.- Respuesta selectiva de la viabilidad en función de las frecuen­
cias en diferentes momentos del proceso de competencia para
77o
la población total del dicultivo Or/cd 
Sobreadición Or cd77°
Control 5 c.c. c = 63.04 c = 65.45
c = 63.02 c = 66.07
c = 62.47 c = 66.67
8 c = 56.93 c = 65.24
10 c = 55.84 c = 63.15
12 c = 53.23 c = 55.17
14 c = 46.55 c = 47.34
16 a = 47.28 a = 31.16
b = -0.1142 b = 0.0115
18 a = 43.24 a = 34.43
b = -0.1479 b = -0.5216
b2= 0.0063
Control 0.5 c.c. a = 39.04 
b = -0.0701




77oTabla 137.- Funciones de eficacia y estabilidad del sistema Or/cd
en diferentes momentos del proceso de competencia para la 
población total (dentro+fuera).
Sobreadición Función de Eficacia Punto Equilibrio
Control 5 c.c c = 2.41 Neutro
c = 3.05 Neutro
c = 4.20 Neutro
c = 8.31 Neutro
10 c = 7.31 Neutro
12 c = 1.94 Neutro
14 c = 0.79 Neutro
16 a =-4.70 
b =-0.1027






























F R E C U E N C I A D E cd
Figura 35.- Funciones de eficacia del dicultivo cd/Or para la viabilidad total
(dentro+fuera) en las diferentes sobreadiciones y control de 0.5 mi.
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a) por un lado nos habla de la eficacia de la supervivencia, del número de in 
dividuos emergidos con respecto al de sometidos al proceso de selección;
b) por otro lado tener información de la viabilidad total de la población, 
sumando las viabilidades de las subpoblaciones de dentro y de fuera.
Con respecto a la viabilidad globalel sistema se hace más dependiente de 
la frecuencia, aunque sin estabilidad, conforme aumente la competencia y 
el deterioramiento del medio. La hipótesis de acumulación de distinta canti­
dad de tóxico/s según la composición genética, así como distinta respuesta a 
la misma según genotipo explicaría que:
Á/ En las fases tempranas (primeras sobreadiciones o control de 5 c .c .) sinoedar 
se diferencias entre los niveles de tóxicos debido a la existencia de dife­
rentes composiciones genéticas, las respuestas de cd y Or serían independien­
tes de la frecuencia. No obstante sí podrí sin ser distintas, comparándolas, 
las respuestas de ambas, como es lo observado.
B/ No obstante, conforme avanza el proceso, las diferencias según composición 
genética se hacen más ostensibles respecto los niveles de tóxicos y por lo 
tanto la viabilidad se hace distinta por cepa y composición génica.
C/ Lo que habitualmente se denomina competencia intergenotípica afecta más ne 
gativamente a cd que a Or, arrastrando y desplazando ésta a aquella.
Pero el proceso, quizá, puede hacerse más inteligible si estudiamos lo 
que ocurre con las viabilidades de las poblaciones de dentro y de fuera. Al 
contrario de lo que ocurría con.los tiempos de desarrollo, en la viabilidad de 
la subpoblación de fuera es donde se registran mayor número de constancias se 
lectivas (ver tabla 134). Esto es lógico si pensamos que con la sobreadición 
lo que hacemos es recuperar la mayor cantidad posible de individuos, salvándo 
les del posible suceso de mortalidad pupal por intoxicación. Esto, junto con 
el hecho de que la cantidad de larvas que pasan a pupas es muy alta con inde­
pendencia de la composición genética, es lo que determina una elevada recupe 
ración de adultos en las primeras sobreadiciones. Pero decrece con el efecto 
en el tiempo de la mortalidad pupal. El hecho de no tener un procedimiento su 
ficientemente fino para detectar variaciones significativas con la composi­
ción genética a través de la viabilidad no quiere decir que no exista. En cual^ 
quier caso se pone de manifiesto una cosa, tanto a través de la viabilidad co 
mo del tiempo de desarrollo: se recupera población.
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Veamos, como contrapartida a lo que ocurre con el tiempo de desarrollo en las 
subpoblaciones de dentro, lo que ocurre con la viabilidad en esas subpoblacio 
nes. Pensemos que esas poblaciones están constituidas por larvas que superan 
la fase de parada, iniciando la de pupación. Parece ser que el método de con 
tar los adultos de las poblaciones de dentro ha permitido detectar efectos de 
composición génica, al menos de aquellas larvas que superaron la fase de para 
da, entraron en pupacion y eclosionaron. Se podría formular la siguiente hipó 
tesis, compatible con nuestra información:
A/ La cantidad de larvas de la población de dentro que supera la fase de paro 
es proporcional al número de larvas sembradas y, por lo tanto, independiente 
de la frecuencia y constante la viabilidad hasta esa fase.
B/ Sería, por el contrario, la fracción de pupas que pasa a adulto la que sí 
podría variar con la composición génica, según la hipótesis comentada de toxjL 
cidad y respuesta diferencial de los genotipos.
Nuestra investigación no puede confirmar la hipótesis de la mortalidad diferen 
cial según genotipo y composición génica en fase pupal, necesitándose otros 
diseños experimentales para su confirmación.
La evolución de la viabilidad de las subpoblaciones de dentro y de fuera 
quedaría reflejada en el siguiente esquema:
Tiempo Composición genética
t^ 1 (66/4, por ejemplo)
2 (60/10, por ejemplo)
3 (35/35, por ejemplo)
Viabilidad fuera Viabilidad dentro





Las flechas indican el valor de la viabilidad en las diferentes composi­
ciones genéticas (lhasta 6 ), en las diferentes sobreadiciones (t^ y t^) y en 
las dos subpoblaciones, la de dentro y la de fuera.
*». DISCUSION GENERAL.
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Fundamentalmente hemos tratado de investigar los procesos de competencia 
larvaria en situaciones de alta densidad, no solo en tanto limitación de re­
cursos sino también en tanto limitación de espacio y humedad. Al tiempo que 
hemos desarrollado este tipo de experiencias también hemos tratado de estu­
diar si el tipo de respuesta observada variaba según diferentes genotipos y 
diferentes composiciones genéticas. En una palabra, hemos tratado de averi­
guar si en las situaciones de alta densidad pueden aparecer equilibrios esta­
bles que mantengan a los genotipos.
Las experiencias-preliminares y literatura relativa al tema (Lewontin, 
1955; Lewontin y Matsuo, 1963) nos han ayudado a determinar: a) por un lado 
un vial de competencia con bajas respuestas de supervivencia, pero no erráti­
cas; b) por otro lado la dependencia que tiene la supervivencia de la dosis 
de alimento, de la humedad, la cual puede actuar fuertemente en un medio de­
teriorado por el proceso de competencia, y el efecto mantenedor de superviven 
cia que constituye la disposición de las larvas en paralelo a lo largo de la 
superficie lateral. Estos factores, en consecuencia, delimitan la ecología de 
un vial de alta competencia.
El concepto de densidad óptima, definido como aquella densidad inicial 
que tiene máximo valor de supervivencia, tiene en relación con los fenómenos 
de competencia en preadultos analogías con la capacidad de carga de los estu­
dios de dinámica de poblaciones. En ese sentido hemos tratado de demostrar 
que es un concepto importante en los procesos de competencia larvaria en si­
tuaciones de alta densidad. La primera finalidad en las experiencias con mono 
cultivos, experiencias de selección dependiente de la densidad, ha sido poner 
de manifiesto cómo la densidad óptima separa dos zonas en la escala de densi­
dades investigadas. Esto ha quedado justificado estadísticamente por la signi 
ficación de funciones polinómicas dependientes de la densidad de orden supe­
rior a uno. De todos es conocido que estas funciones aumentan en grado cre­
ciente la cantidad de variación explicada. Pero el procedimiento utilizado 
por nosotros, que considera el hecho de que cada punto está repetido hasta 20 
veces, así como la hipótesis "a priori" de que aparecerán respuestas iguales 
cuando se parte de densidades iguales, detiene en un orden dado el ajuste ere
ciente de las funciones polinómicas. Cada aumento de grado ha de ser probado
viendo la significación del cuadrado medio de la desviación de la regresión 
respecto del cuadrado medio de las repeticiones (o cuadrado medio error). El 
procedimiento determinará serias restricciones a los grados de libertad y, en
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consecuencia, serias limitaciones a los modelos superiores a grado uno, al me
nos trabajando con siete puntos experimentales. Esta cuestión es, por otro la
do, importante en la crítica estadística de los diagramas de competencia de
razones, y que señalaré con posterioridad. Por ello no es irrelevante su con
sideración. La existencia de una viabilidad dependiente de la densidad, n, en 
2
forma de n y n , por ejemplo, puede significar cosas muy diferentes según los 
signos y las pendientes. Veamos:
2
Caso Modelo de viabilidad Signo de n Signo de n Ej emplo
1 V = a +
V .
+ Ninguno Ninguno
2 V = a -
bin
- Ninguno bo, 1.51.3
3 V = a -
V - b2n2 - -
Or
t 2 77o
4 V = a —
V
+ b2n — + se
5 V = a +
V - b2n2
+ - se
6 V = a +
bln
+ b2n2 + + Ninguno
En un proceso de competencia, cuando hay menor cantidad de recursos que 
de individuos, no es previsible que aparezcan funciones como la (1) o la (6). 
Quizá en situaciones de baja densidad podrían darse este tipo de funciones.
De hecho, nosotros sólo hemos encontrado pendientes más o menos acusadamente 
negativas para modelos de primer grado (2). No obstante es más interesante la 
interpretación de la funciones de segundo orden. La (3), por ejemplo, acre­
cienta la mortalidad con la densidad, pero de una manera diferencialmente ma­
yor en altas que en bajas densidades. Sólo los casos de Ory 1.51.3 en fase de 
larva han mostrado este tipo de función. Una explicación más fina del compor­
tamiento de Or podrá darse con los resultados obtenidos con la técnica de so- 
breadición. La interpretación de (4) y (5) sólo puede hacerse globalmente, 
combinando al tiempo los signos y los valores de las pendientes, cuyo balance 
decrementa o incrementa los puntos de mayor densidad con respecto a los de me 
ñor densidad.
Nuestra idea de que los tiempos de desarrollo son tan buenos sensores de 
respuesta a la densidad como la viabilidad lo confirmamos con los dos únicos 
tipos de funciones dependientes de la densidad que han sido obtenidas:
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Caso Modelo de tiempo de desarrollo Signo de n Signo de n Ejemplo
1 T = a + b^n + Ninguno cd,se,w
2 T = a + b1n - b^ri2 v , Or,bo+
(1) es el equivalente de (2) en viabilidad. Por su parte (2) de tiempo 
de desarrollo indica que, a partir de determinado momento de presión competi­
tiva, la pendiente tiende a suavizarse. Por ello el tiempo de desarrollo au­
menta en las primeras densidades, tendiendo a hacerse casi constante en las 
densidades de mayor competencia.
La densidad óptima, en términos de recursos o de espacios biológicos uni^  
dad, es un indicador de suficiencia o insuficiencia, de espacios disponibles, 
respectivamente. La relavancia de este parámetro, diferente al de densidad óp 
tima de Lewontin (1955) -lo define según la densidad de máxima viabilidad y 
no la de máxima supervivencia-, se ha vuelto a confirmar con los tipos de res 
puestas en los tiempos de desarrollo. Es cierto que existe una relación mate 
mática entre viabilidad y tiempo de desarrollo (T = (1/V).(Z Pero
la posible correlación estadística (-1 es la máxima) disminuye ostensiblemen­
te por el efecto del ritmo de emergencia. Además no coinciden los tipos de 
respuesta de primer y segundo grado en viabilidad con las de primer y segundo 
grado de tiempo de desarrollo. En cualquier caso, siempre que hemos encontra­
do tiempos de desarrollo de segundo grado han sido del tipo (2) ya indicado y 
que significa una suavización de la pendiente en densidades altas.
En definitiva la densidad óptima supone el punto específico donde los rje 
cursos no están infrautilizados, pero donde no se dan "teóricamente" dos com 
petidores por espacio unidad. En ese sentido la supervivencia debería ser pro 
porcional al producto de la mortalidad intrínseca por el número de unidades 
disponibles. Aunque no hemos contrastado experimentalmente el modelo de Walla 
ce (1981) en toda su extensión, nos parece que la densidad óptima coincide 
aproximadamente con el número de unidades de espacio disponibles. La obten­
ción de este valor es importante, pero relativa al tipo de cepa utilizada. Ya 
que la densidad óptima depende cualitativa y cuantitativamente del genotipo, 
no se trata, exclusivamente, de un factor dependiente de la estructura ambien 
tal. Si también admitimos la hipótesis no contrastada de igualdad entre densi^ 
dad óptima y unidades de espacio, parece que la dimensión de esta última de­
penderá del genotipo utilizado, posiblemente diferente de la dimensión de la
unidad de espacio cuando interviene un competidor de genotipo diferente.
Otro factor importante que interviene en el proceso de competencia larva 
ria, al menos en el modelo propuesto (ver apartado 3.1.5.), es la mortalidad 
intrínseca del genotipo utilizado. En los modelos clásicos, y formulaciones 
derivadas, interviene como concepto análogo al nuestro el de la tasa intrín­
seca de crecimiento. En nuestro caso hemos hecho un estudio experimental tra­
tando de detectar cúal es el grado de mortalidad en fase de huevo, así como 
en el resto; es decir, desde la fase de larva a la de adulto. Como era previ­
sible, las respuestas han estado fuertemente condicionadas por los genotipos, 
y al trabajar en condiciones "óptimas" para el desarrollo, pensamos que las 
causas determinantes de esta mortalidad son exclusivamente intrínsecas (ver 
tablas 8 , 9, 10, 38 y 39). Parámetro importante asociado a la mortalidad hue 
vo-larva es el tiempo medio de duración embrionaria (o fase de huevo). En un 
medio sin limitación de recursos la implantación con diferentes mortalidades 
y tiempos de desarrollo embrionario puede condicionar respuestas posteriores 
del proceso de competencia larvaria. Estas respuestas se han teorizado como 
modelos de selección dependiente de frecuencias (Anxolabéhére, 1980a). No obs 
tante nuestra opinión es que la respuesta dependiente de la frecuencia de la 
viabilidad larvaria, determinada por el diferente ritmo de implantación en la 
comida, no conduce a respuestas estables.
Para los genotipos estudiados por nosotros las diferencias que existen 
entre cepas para mortalidad huevo-larva son importantes (ver tabla 10), inclu 
so algunas de ellas (2.74.B y v) presentan valores muy altos, así como tiem­
pos altos de eclosión a larva. Las cepas de bodega, en general, presentan ma­
yor mortalidad huevo-larva que las de laboratorio. La importancia de estos 
dos parámetros está en el hecho de que son independientes de la densidad y de 
la competencia intergenotípica, al menos en el contexto del esquema experimen 
tal desarrollado por nosotros. Por lo tanto, dos competidores con diferencias 
importantes de mortalidad o tiempo de desarrollo embrionario tendrán dificul­
tad para el establecimiento de equilibrios, dependiendo ello de los efectos 
compensadores de la competencia intergenotípica sobre la competencia intrage- 
notípica. La evolución en la escala de frecuencias, para cualquier composi­
ción génica, partirá de un balance favorecedor del competidor más rápido en 
implantarse y más viable desde la fase de huevo. Diferencias amplias no permi 
tirán estabilidad ni coexistencia de los genotipos implicados.
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El resto de mortalidad intrínseca es también variable (ver tablas 38 y 
39). Globalmente los valores oscilan entre el 1 y el 40%.
En resumen, y para sintetizar el efecto de densidad óptima, mortalidad 
intrínseca y respuesta de la viabilidad en el proceso de competencia larva­
ria, además de otras funciones de mortalidad ( Wilson, 1934; Pielou, 1969; 
Wilbur, 1972; Wilbur y Collins, 1973; Siler, 1979), la función determinista 
de Gompertz, adaptada por nosotros a situaciones de competencia, puede ser un 
adecuado descriptor de la dinámica observada. El procedimiento de contraste 
experimental ha sido el de la sobreadición de los cultivos en competencia, de 
cuyos resultados y significación hablaremos más adelante. Pues bien, en esa 
función, y para monocultivos, la densidad óptima, así como la mortalidad in­
trínseca son dos de los tres parámetros que intervienen. El tercero es el ta­
maño inicial de la población que va a entrar en el proceso de competencia. La 
relación entre densidad óptima y tamaño inicial es una medida del grado de 
competencia intragenotípica.
Gran parte de los estudios llevados a cabo con monocultivos tenían la fi^  
nalidad de preveer, a través de parámetros relevantes de los mismos, posibles 
respuestas en situaciones de competencia con dos genotipos. Otros autores, a 
nuestro juicio con cierta injustificación, comparan respuestas de monoculti­
vos y dicultivos, interpretando las respuestas de estos últimos como efectos 
de competencia intergenotípicos de las cepas complementarias, no viendo que 
la diferencia entre monocultivo y dicultivo no es solo consecuencia del efec 
to intergenotípico adicional, sino, indistinguiblemente del primero, efecto 
global de la densidad. Por ello, en el modelo de mortalidad propuesto, estima 
bamos el valor de los coeficientes de competencia intergenotípicos comparando 
mono- y dicultivos de igual densidad. La respuesta diferencial sí indicaría 
efecto de competencia intergenotípico, aunque pudiera darse el caso de la in- 
distinguibilidad estadística de las competenciasintragenotípicas (cuyo coefi­
ciente vale 1 por definición)e intergenotípicas. Los diagramas de competencia 
utilizados habitualmente no indican más que la existencia de un proceso de 
competencia diferencial entre mono- y dicultivos pero no implican, necesaria­
mente, que se deba a un determinado tipo de respuesta selectiva. En ese sentil 
no discierne qué tipo de selección está actuando.
Nuestra línea de contrastación entre monocultivos y dicultivos la hemos
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llevado a cabo a través de la densidad óptima y la tasa intrínseca de mortali 
dad. La primera de ellas la dedujimos explícitamente trabajando con la densi­
dad de la máxima supervivencia. Pero podríamos haber hecho lo mismo viendo el 
máximo valor de N'Pídonde es el índice que combina viabilidad y tiempo de 
desarrollo). El nuevo valor de densidad óptima quedaría a la izquierda del ob 
tenido trabajando sólo con la viabilidad, a condición que los modelos de V y T  
fueran del mismo orden.
Nuestros resultados, ver apartados de monocultivos, mortalidad intrínse­
ca y dicultivos, 3.4, 3.6 y 3.7 respectivamente, parecen indicar que no exis 
te una relación de predicción inmediata a partir de los monocultivos de los 
dicultivos,conociendo las densidades óptimas y las mortalidades intrínsecas 
de los competidores. Al menos no se prevee la existencia de dependencia de la 
frecuencia o equilibrio estable según viabilidad o tiempo de desarrollo. Si 
pensamos en los dicultivos como un sistema de orden superior al sistema cons­
tituido por los monocultivos, entonces:
A/ En el dicultivo aparecen fenómenos de competencia nuevos, cuyo valor no es 
previsible a partir del conocimiento particular de los monocultivos, por lo 
menos a través de la densidad óptima y la mortalidad intrínseca de los compe­
tidores.
B/ Por otro lado el valor de las interacciones competitivas es una variable 
nueva a contemplar en los modelos de competencia, lo que, por otra parte, es 
habitual en la literatura del tema.
C/ Sólo dicultivos con parámetros bien distintos, y siempre en la línea de 
desventaja de una cepa respecto de la otra, permite que su respuesta sea pre­
visible a partir de la información de los monocultivos. No obstante el proble 
ma reside en que no tenemos criterios cuantitativos en torno al valor de los 
parámetros de losmonocultivos para asegurar la exclusión.
D/ Los casos más habituales, aquellos que presentan parámetros en los monocul 
tivos que están compensados unos por otros, dicen poco en torno a su posible 
predicción desde los monocultivos.
Por lo tanto somos de la opinión, a través de la información obtenida y ana­
lizada, que el paso de monocultivos a dicultivos es una situación que requie­
re más variables para su descripción, variables que a su vez no son reduci- 
bles en términos de los parámetros que caracterizan a los monocultivos (Lewon 
tin, 1974). Esto, lógicamente nos lleva al problema de la reducción en la des 
cripción de los sistemas más complejos en términos de los menos complejos.
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Entremos ahora en el análisis de los dicultivos. Nuestra aportación ha 
tratado de ser especialmente rigurosa en cuanto al tratamiento estadístico 
de la información experimental. La existencia de variaciones de la respuesta 
selectiva con la frecuencia ha sido puesta de manifiesto trabajando con via­
bilidades absolutas (Sokal y K^rten, 1964; Wright, 1969; Nei, 1971) y tiempo 
de desarrollo. Nuestro estudio experimental, que pone en un mismo medio dos 
cepas tiene el mismo carácter teórico que el desarrollado por otros autores 
(Li, 1967; Wright, 1969; Nei, 1971) como modelos haploides. Teórica y experi 
mentalmente hemos podido confirmar la existencia de selección dependiente de 
frecuencias. En concreto, y desde el punto de vista teórico, aparte del mo­
delo de mortalidad de Gompertz, hemos tratado de justificar las funciones po 
linómicas como otro modelo que puede determinar selección dependiente de fre 
cuencias. Este, que denominamos "modelo polinómico de selección dependiente 
de frecuencias" es una corrección en su base a los formulados por Mather 
(1969) y Nei (1971) de selección competitiva en situaciones de dos competido 
res. Nuestro modelo asume dos hipótesis previas: a) el espacio biológico uní 
dad, ocupado de forma creciente con la densidad, siguiendo una distribución 
de Poisson para la ocupación de los mismos (MacCarthur y Connell, 1966); 
b) no supone que cuando uno, dos, tres o más competidores por espacio bioló­
gico unidad son del mismo genotipo, la probabilidad de supervivencia sea 1, 
sino que depende de la tasa intrínseca de mortalidad si solo hay un individuo 
en el espacio unidad, y de coeficientes de supervivencia y habilidad competí 
tiva si son dos o más los competidores por espacio unidad. Esto, con respec­
to al modelo haploide de Nei, tiene la ventaja de poder crear estabilidades, 
cosa que no se deduce, a nuestro juicio, de su formulación. El inconveniente 
de ésta formulación teórica está en que a medida que la densidad global au­
menta, aumenta la media de ocupación por espacio unidad y, en consecuencia, 
el grado del polinomio de frecuencias. No obstante creemos que los coeficien­
tes de supervivencia por espacio unidad, que son diferentes paira cada una de 
ellas cualitativa y cuantitativamente, tienden a anularse o se amulan a medi^ 
da que la densidad por unidad es mayor. Las estimas efectuadas por nosotros 
en cuanto a variaciones en la densidad óptima (ver tablas 18 y 19), admitien 
do que la dimensión de la unidad es aproximadamente igual para cada genotipo, 
indican la' existencia de entre 45 a 120 espacios biológicos unidad, lo que 
supone una media de reparto por unidad de entre 0.5 a 1.8 competidores. Este 
intervalo, si vamos al modelo polinómico del apartado 3.1.1.3. no permite 
más que, como mucho, respuestas selectivas de orden dos. En ese caso podemos
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estimar el balance global de los coeficientes de supervivencia a través de 
las pendientes de los ajustes empíricos.
Una objeción a la utilización del modelo radica en la unilateralidad 
del espacio biológico unidad, como algo preexistente y de valor dado: se su­
pone que es idéntica a cada genotipo. Cuando en las situaciones de competen­
cia intragenotípica (monocultivos) se parte de una misma cantidad de medio 
para diferentes genotipos las densidades óptimas respectivas, independientes 
de las mortalidades intrínsecas, son diferentes. Por lo tanto el requerimien 
to de diferentes tipos de unidades según los genotipos utilizados indica que 
la partición del medio dependerá del tipo genético utilizado. Cuando en la 
formulación del modelo de competencia (ver expresiones 7 y 8 ) decimos que la 
eficacia depende, además de la frecuencia, de la densidad, establecemos la 
preexistencia de k espacios unidad y N competidores iniciales. Pues bien la 
ulterior modificación de este modelo debería de considerar, según los tipos 
de competidores, que la dimensión de las mismas difiere por competidor . No 
es una crítica, exclusiva, a la suposición de la preexistencia de espacios 
unidad, sino a aquellas formulaciones que, como la nuestra, simplifican la 
verdadera partición de los nichos. Conviene por lo tanto reflexionar más ám- 
pliamente sobre la relación entre nicho y mantenimiento de variabilidad 
(Levene, 1953; Prout, 1968; Sugar y Blaylock, 1973; Pollack, 1974), al menos 
en situaciones de competencia larvaria, o de competencia de genotipos de la 
misma especie (Lewontin, 1974). Aunque sea externo a la discusión que aquí 
presentamos uno de los principales axiomas de la Genética de Woodger (1979) 
dice que todo organismo tiene uno y sólo un ambiente, no dándose, por lo tan 
to, dos individuos con el mismo ambiente. Lo demás son aproximaciones esta­
dísticas , necesarias en una investigación experimental que está determinada 
por muchos parámetros. Por lo tanto no resulta teóricamente falso admitir 
una subdivisión del medio tan fina como se quiera, que no es imcompatible 
con la formulación axiomática anterior, pero que es inviable matemática y ex 
perimentálmente. Esta pequeña disgresión ?se rdaciona con la idea de Lewontin 
(1974) que dice que el problema del lastre que se salva con la selección de­
pendiente de frecuencias -aunque Kimura y Ohta (1971) mantienen la tesis de 
la existencia de lastre en este mecanismo selectivo estabilizador- se despla 
za a la partición o subdivisión del nicho para cada clase de locus. La difi­
cultad de esta afirmación está en su expresión teórica, pero no en su posible 
realidad. Es un problema, no un absurdo.
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Nosotros hemos tratado, también, con funciones empíricas que eran depen 
dientes de la frecuencia en primer o segundo orden. Esto, es cierto, lo he­
mos aplicado por separado para viabilidad y tiempo de desarrollo, partiendo 
la eficacia en dos de sus posibles componentes. La importancia de una compo­
nente frente a la otra queda, por una parte a juicio del investigador, por 
otra en relación con la evidencia experimental disponible. En nuestro caso 
no disponemos de información sobre el valor de uno respecto del otro. Las 
situaciones extremas, en nuestro caso, están representadas por la máxima via 
bilidad en el mayor tiempo posible frente a la de mínima viabilidad en el me 
ñor tiempo posible. Es decir, por ejemplo, 70 individuos emergidos el día 25 
frente a 1 individuo emergido el día 10. ¿Cúal de las dos situaciones asegu­
ra con mayor éxito el mantenimiento de los respectivos genotipos?. Piénsese 
que una pareja emergida el día 10 tiene 15 días para dejar descendencia, y 
70 adultos emergidos alrededor del día 25 tendrán, dependiendo de los re 
cursos disponibles, tendrán oportunidad de dejar elevada descendencia.
Respecto de la evolución seguida por la población larvaria en el periodo 
intrageneracional, podemos formular dos hipótesis en torno a su conducta en 
situaciones de alta densidad, una en relación con la parada en el desarrollo 
de las larvas, y otra en relación con grados diferenciales de productos tóxi 
eos según composición genética. Desde nuestro punto de vista el paro en el 
desarrollo larvario, así como la duración del mismo, es una respuesta común 
en Drosophila melanogaster. Se nos ha presentado, con pocas diferencias, en 
todas las cepas analizadas. De hecho varía con la temperatura, pero poco con 
los genotipos. Quizá se trate de una respuesta óptima para situaciones de al 
ta competencia (Gilí, 1978), quizá relacionada con alguna estrategia selec­
tiva para situaciones de este tipo, en la que indefectiblemente entran los 
individuos de la población cuando se les somete a una gran presión selectiva. 
Los supuestos confirmables de la hipótesis son los siguientes:
A/ Hay larvas más veloces en el desarrollo que, eventualmente, pueden evadir 
la entrada en el paro de desarrollo, dando incluso adultos normales no sobrea 
dicionados.
B/ La mayor parte de las larvas (una fracción pequeña desaparece a causa de 
fenómenos de mortalidad intrínseca) entra en la situación de paro en el desa 
rrollo.
C/ La población de larvas paradas va pasando a fase de pupa. En esta fase hay 
una doble via: a) las que mueren por intoxicación; y b) las que eclosionan.
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Tenemos poca información en torno a la evolución cuantitativa de las lar­
vas paradas que entran en pupación, así como de las dinámicas de mortalidad 
o supervivencia pupal. La existencia de factores ambientales, determinados 
en parte por la propia acción de las larvas (dosis crecientes de determina­
dos residuos bióticos), y la respuesta intrínseca de los diferentes genoti­
pos, probablemente en fase de larva (resistencia o capacidad de desintoxica­
ción), pueden determinar la evolución cuantitativa de la población. Ahora bien, 
no descartamos fluctuaciones estocásticas en las transiciones citadas en los 
apartados (A), (B) y (C) citados anteriormente, donde habría de hablarse de 
probabilidades de transición de los genotipos dependiendo de las posibilida­
des intrínsecas de los genotipos para responder positivamente a la intoxica­
ción creciente.
D/ Debe existir un aumento sistemático de tóxicos, no cualitativamente dife­
rentes según cepas o genotipos, sino más bien determinado cualitativamente 
por la cantidad de productos excretados. La contrapartida está en la suposi­
ción de diferente grado de respuesta según el genotipo considerado.
E/ En el contexto de la Biología de Poblaciones podemos decir que las varia­
ciones de caja negra que encontramos y hacemos depender de variables tales 
como mortalidad intrínseca o dependencia de la densidad, a un nivel más reduc 
tivo quedarían explicadas en los términos de los cuatro puntos anteriores.
La mortalidad depende de la densidad, pero la cepa responde a este proceso 
no sólo muriendo lo más tarde posible, en fase de pupa, sino disminuyendo co 
mo en goteo, hasta las situaciones críticas, la fracción de larvas que entra 
en la fase de pupación.
F/ Habitualmente la fase de pupación se entiende como independiente de la 
densidad (Wallace, 1981). A través de lo. estudiado por nosotros parece ser 
que juega un papel más importante de lo previsto, al comprobar que aumenta 
la mortalidad pupa-adulto con la densidad, es decir con el aumento del enra­
recimiento del medio. Por otro lado vemos en esa fase el punto crucial donde 
el individuo supera o no las consecuencias del proceso de competencia larva­
ria.
Las hipótesis desarrolladas en monocultivos han sido utilizadas, y par­
cialmente contrastadas, con los datos experimentales de los dicultivos. En 
estos hemos indicado la existencia de una posible teoría biológica que combi 
na en forma de homeostasis dinámica (Waddington, 1976) interrelaciones entre 
determinados tóxicos, que son función de la composición génica (cuyo estudio
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experimental queda abierto) y la diferencial respuesta genética de los compe 
tidores. Otros elementos asociados a esta relación podrían ser el tiempo de 
parada en el desarrollo, así como la diferente capacidad de la pupa para evo 
lucionar a adulto en una situación de intoxicación creciente. Con ello trata 
mos de hacer una aportación precisa a los estudios teóricos y experimentales 
que tratan de enfocar la dinámica de competencia larvaria desde puntos de 
vista diferentes (Anxolabéhére y Periquet, 1981). Efectivamente somos parti­
darios de los efectos de residuos bióticos y de la modificación cualitativa 
del medio, pero menos de lo que Huang et al. (1971) y Kojima y Huang (1972) 
indicaron. De Jong (1976) propuso que la dinámica que acaba en selección de­
pendiente de frecuencias dependía de la cantidad de recursos iniciales y de 
propiedades genéticas de los competidores (requerimiento mínimo paira pupar 
y velocidad de alimentación). La composicón génica determinará velocidades 
de agotamiento distintas y, por lo tanto, viabilidades dependientes de la 
frecuencia. Nosotros pensamos que el alimento va desapareciendo, degenera, y 
ello puede ser necesario, aunque no sufiáente , para la posible variación 
de la supervivencia con la composición genética. Pero además admitimos que 
los factores intrínsecos de De Jong (1976) serán los que el comenta más otros 
que hemos apuntado nosotros, y que permitirán en conjunto mayor plasticidad 
y variedad al tipo de respuesta final observada. Así por ejemplo añadir a 
la velocidad de alimentación y el requerimiento mínimo para pupar (propieda­
des larvarias todas ellas), las de nivel de toxicidad soportable y proceso 
de desintoxicación (en parte propiedades de la fase de pupa).
Lo interesante en el proceso de competencia de los dicultivos es que el 
comportamiento del sistema, descrito por nosotros a través de ajustes empír¿ 
eos o siguiendo determinado modelo de mortalidad como dependiente de la fre­
cuencia, puede ser explicado utilizando conceptos no habituales de la Biolo­
gía de Poblaciones. De hecho decimos que la dependencia de la frecuencia, la 
variación con la densidad, la mortalidad inttrínseca, los coeficientes de 
competencia son variables "externas" que se pueden correlacionar con varia­
bles específicas (menos externas) del proceso de competencia larvaria, tales 
como la acumulación de tóxicos, parada en el desarrollo, resistencia a la in 
toxicación, velocidad de alimentación, requerimiento mínimo para la pupación. 
Las hipótesis que se han dado en las discusiones parciales de tiempo de desa 
rrollo y viabilidad de dicultivos sobreadicionados son intentos de ese tipo.
5. CONCLUSIONES.
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RELATIVAS A LOS MODELOS
1. Utilizando la hipótesis de espacio biológico unidad, puede justificarse 
la existencia de respuestas constantes independientes de la frecuencia y 
respuestas lineales y cuadráticas dependientes de la frecuencia. Estas dos . 
últimas, por otro lado-, dependiendo de la habilidad de los competidores y 
la distribución de genotipos por espacio unidad,pueden determinar la existen 
cia de equilibrios estables.
2. El desarrollo del modelo de densidad óptima invalida teóricamente la posi 
bilidad de viabilidades linealmente dependientes de la densidad. Al separar 
dos fases del proceso de competencia, las respectivas pendientes en función 
de la densidad determinarían, al menos, una función global cuadráticamente 
dependiente de la densidad.
3. El índice Y, que estima la eficacia conjunta de la viabilidad (V) y tiem­
po de desarrollo (T), determina densidades óptimas a la izquierda de las cal 
culadas sólo por viabilidad, al menos si las funciones dependientes de la 
densidad que lo determinan son del mismo orden que las de la viabilidad.
4. La dinámica intrageneracional del proceso de competencia larvaria puede 
expresarse como función de: a) mortalidad intrínseca y densidad óptima en mo 
nocultivos; b) mortalidad intrínseca, densidad óptima y coeficiente de com­
petencia intergenotípico en dicultivos. Estos parámetros se incluyen en una 
función determinista de mortalidad de Gompertz con un parámetro dependiente 
de la densidad. El modelo es válido, al menos, en aquellos casos donde la 
densidad inicial del cultivo se sitúa a la derecha de la densidad óptima del 
monocultivo o de las densidades óptimas de los dicultivos.
5. Dependiendo de los valores que tomen los parámetros del modelo descriptor 
de la dinámica intrageneracional de competencia larvaria, pueden alcanzarse 
equilibrios estables por selección dependiente de frecuencias.
RELATIVAS A LOS EFECTOS AMBIENTALES
6 . Las larvas, además de su genotipo, dependen para su viabilidad de tres im 
portantes factores ambientales: volumen de alimento, humedad y superficie la
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teral. Esta última, frente a las dos primeras, parece ser un factor que con 
trarresta el efecto decrementador de las mismas, pudiendo ser la disposición 
de las larvas en paralelo a lo largo de dicha superficie una estrategia óp­
tima para el aprovechamiento individual de recursos.
RELATIVAS A LOS EFECTOS DE MORTALIDAD HUEVO-LARVA, TIEMPO DE DESARROLLO EM­
BRIONARIO Y MORTALIDAD LARVA-ADULTO.
7. La mortalidad huevo-larva, así como el tiempo de desarrollo embrionario 
varía según el genotipo y, por ello, aún siendo independientes de la densi­
dad, se convierten en parámetros a tener en cuenta en los fenómenos de com­
petencia larvaria donde se estudian los determinantes de la estabilidad.
8 . No toda mortalidad intrínseca está compuesta por mortalidad huevo-lárva. 
Hay cepas desarrolladas en condiciones óptimas que presentan, incluso, una 
tasa de mortalidad intrínseca larva-adulto superior a la de huevo-larva. Por 
lo tanto la tasa de mortalidad intrínseca larva-adulto es un parámetro a te­
ner en cuenta en la aparición de estabilidades en los dicultivos en compe­
tencia.
RELATIVAS A LOS EFECTOS DE DENSIDAD
9. En el contexto del diseño experimental efectuado para detectar respuestas 
dependientes de la densidad hemos podido observar que tanto la viabilidad como 
el tiempo de desarrollo varían con aquella. No obstante hay cepas que, por 
tener elevada mortalidad intrínseca huevo-larva o larva-adulto no responden
a la densidad ni siquiera en altas densidades de siembra.
10. La densidad óptima, densidad de máxima supervivencia, determina dos fa­
ses en el proceso de competencia: a) la primera no dependiente o ligeramente 
dependiente de la densidad; b) la segunda, o fase de efectos propiamente de 
competencia, determina caidas fuertes en viabilidad y suavizaciones en las 
pendientes de los tiempos de desarrollo. Esto último es así porque a altas 
densidades el tiempo medio de desarrollo prácticamente no varía.
11. Los diferentes valores de densidad óptima y sus máximas supervivencias, 
incluso hay cepas con densidades óptimas superiores al número mínimo de
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huevos/larvas utilizado por nosotros, constituyen información necesaria para 
la comprensión de las posibles respuestas de los dicultivos en competencia.
12. Las funciones de supervivencia de cepas con alta mortalidad intrínseca 
huevo-larva, larva-adulto, están muy "deterioradas", en el sentido de que 
dan elevadas densidades óptimas pero muy bajas supervivencias máximas. En es 
te sentido hemos de pensar que no son curvas estrictamente dependientes de 
la densidad a lo largo de toda la escala de la misma.
RELATIVAS A LOS EFECTOS DE LA COMPOSICION GENETICA
13. Los diagramas de competencia que comparan efectos de monocultivos y di­
cultivos no pueden determinar si existe selección dependiente de frecuencias. 
Ellos indican la existencia de fenómenos adicionales de competencia de dicul 
tivos respecto de monocultivos que son una combinación no descomponible de 
efectos de densidad y posibles efectos de composición génica.
14. Las comparaciones de monocultivos y dicultivos de idéntica densidad per­
miten calcular el efecto del competidor o coeficiente de competencia interge 
notípico.
15. Los diagramas de razones son procedimientos linealizantes que pueden en­
cubrir respuestas de orden superior y dependientes de la frecuencia.
16. El tratamiento estadístico que considera cada repetición de un dicultivo 
como experiencia diferente de las restantes repeticiones tiene la ventaja, 
frente a otros procedimientos más rigurosos, de validar más fácilmente la 
existencia de selección dependiente de frecuencias. Pero es un procedimiento 
que no garantiza, con seguridad estadística, su existencia.
17. Existe evidencia experimental y razones teóricas que justifican respues­
tas de orden superior a uno dependientes de la frecuencia. Por ello es posi­
ble la existencia de más de un punto de equilibrio.
18. La comprobación a diferentes niveles de densidad de respuestas dependien
tes o no de la frecuencia confirma que son dos tipos de selección relaciona­
dos, aunque conceptualmente distintos. En densidades bajas no se detecta, y
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en densidades muy altas no hay supervivencia. Solo en densidadas altas donde 
aparecen fenómenos de competencia hemos podido comprobar su existencia, aun­
que no con carácter sistemático.
19. Un dicultivo es un sistema con alguna componente importante en su conduc 
ta en competencia que no es explicable (reducible) con parámetros de los mo­
nocultivos.
20. Tanto la viabilidad como el tiempo de desarrollo presentan paira las dis­
tintas cepas modelos constaintes, lineales o cuadráticos dependientes de la 
frecuencia. No obstante, el número de equilibrios estables por el juego de 
este tipo de selección (al menos presente en uno de los competidores) no lie 
ga al 20% de los sistemas analizados.
21. La mayoría de los equilibrios neutros suponen desplazamiento de una de 
las dos cepas por tiempo de desarrollo.
22. Si admitimos efectos proporcionales para ambas componentes de eficacia 
analizadas (viabilidad y tiempo de desarrollo), y vemos las cepas desplaza­
das por una u otra componente, no se descarta cualitativamente que, a través 
de un estimador conjunto, se pudieran generar más equilibrios estables de 
los que se han encontrado trabajando separadamente viabilidad y tiempo de de 
sarrollo.
RELATIVAS A LA DINAMICA DEL PROCESO DE COMPETENCIA
23. El estudio de los fenómenos de competencia a lo lairgo del desarrollo lar 
vario pone de manifiesto que este puede entenderse (o asemejarse) como suce­
sivos estadios de densidad creciente. Por ello la naturaleza de los equili­
brios por selección dependiente de frecuencias podrá variar cualitativa y 
cuantitativamente a lo largo del desarrollo larvario.
24. Situaciones de alta densidad ponen de mainifiesto la existencia de una pa 
rada en el desarrollo de las larvas. Esta se sitúa en el tercer estadio. La 
evolución posterior de las larvas hacia la pupación terminará en la muerte 
en dicha fase o en la eclosión a adultos.
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25. Datos relativos a la mortalidad pupal, creciente con el deterioro del 
medio, hacen pensar en una intoxicación del medio cuya consecuencia, depen­
diendo del grado de la misma, determinará o no la aparición de adultos.
26. La viabilidad y el tiempo de desarrollo calculada en los dicultivos para 
cada uno de los competidores y cada composición génica puede ser explicada, 
al menos, con dos hipótesis: a) por un lado la existencia en el medio de dis 
tintos niveles de tóxicos según composición génica y genotipos competidores; 
b) por otro lado la diferente respuesta de los genotipos para poder desin­
toxicarse y seguir en el proceso de desarrollo hasta llegar a adulto.
27. Por lo tanto, a nivel de la competencia larvaria las respuestas depen­
dientes de la densidad y las frecuencias pueden centrarse en la acción de va 
rios tipos de factores internos, ambientales y genéticos, del cultivo en com 
petencia. Estos factores, en continua interrelación dinámica, pueden ser bue 
nos parámetros para el desarrollo de una teoría cuantitativa de los procesos 
de competencia larvaria. A saber: a) recursos disponibles, estimables en tér 
minos de espacios biológicos unidad o densidades óptimas de los genotipos;
b) velocidad o ritmo en la toma de esos recursos; c) eventualmente factores 
intrínsecos de mortalidad; d) presencia de productos de excreción y, por lo 
tanto, de la existencia de toxicidad en el medio; e) variación de los nive­
les de toxicidad según densidad o composición genética; f) respuesta diferen 
cial de los genotipos al agotamiento de recursos y/o a la ingestión de pro­
ductos tóxicos.
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Relación de los programas utilizados más importantes.
1. ANOVAREG. Efectúa análisis de varianza completado con regresión lineal.
2. BARTLETT. Efectúa un análisis sobre la heterogeneidad de las varianzas.
3. COMPETENCIA. Calcula los coeficientes de competencia intergenotípicos asu
miendo la función de mortalidad de Gompertz.
4. CONTRAS. Calcula la suma de las desviaciones de los modelos polinómicos.
5. INVERMUL. Efectúa la inversión de las matrices para el cálculo de las pen
dientes de regresión.
6. GRAFICOS. Representa las curvas de supervivencia.
7. HETEROVAR. Efectúa el "test” de comparación de medias para varianzas he­
terogéneas .
8 . KEULS. Compara los valores medios de las muestras analizadas en análisis
de varianza significativos.
9. MULREG. Efectúa análisis de regresión múltiple.
10. MULREGS. Efectúa análisis de regresión múltiple y decide la significa­
ción del modelo encajando la información pertinente en el análisis de 
varianza.
11. NEWTONPOL. Calcula los puntos de equilibrio y su estabilidad por el méto
do de Newton de las funciones de eficacia de los dicultivos. Da solo 
las soluciones en el intervalo real.
12. OPTIMOD. Calcula el mejor ajuste para la curva de una cepa en dicultivo
a lo largo del proceso de competencia, asumiendo la función de Gom­
pertz y ensayando un rango fijado de valores 0.
13. OPTIMOM. Calcula el mejor ajuste para la curva intrageneracional de un
monocultivo donde se aplica la función de mortalidad de Gompertz y un
rango fijado de valores de selección 0 .
14. RETRANS. Estima la función de viabilidad en tanto por uno a partir de la
función de viabilidad transformada al arco seno.
15. SUCUA. Calcula la suma de cuadrados.
16. TASASAM. Calcula los estadísticos básicos, con sus errores, de todos los
parámetros posibles de viabilidad y tiempo de desarrollo, tanto paira 
monocultivos como dicultivos.
17. VIAL. Estima por cálculo numérico la desidad óptima de los monocultivos.
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Relación de símbolos utilizados.
A Valor de r en el tiempo inicial
C..C7.C..C' Constantes que relacionan viabilidades y mortalidades
i i j j
intrínsecas en mono- y dicultivos de las cepas i y j.
h, h , h , h Alturas del vial.
x ¿ v
H Relación de volúmenes de alimento y aire del vial.
D, D . , D. Densidad óptima.
i J
m Media de ocupación de espacios biológicos unidad.
m, m^, m^, m^ Mortalidad intrínseca, m^ y m^ son las mortalidades in
trínsecas huevo-larva y larva-adulto.
n f n. Número de competidores en un espacio biológico unidad.
1 1 2
N^.»N^.+^*N^.+^ Individuos después del proceso de selección.
1 2
N^ ., N^, N^ . Individuos antes del proceso de selección.
N , N ., N . Tamaño inicial de la población de monocultivos,
o ’ oí oj ^
N', N'., N' . Tamaño inicial de la población de dicultivos,
o* oí oj
^ti* ^tj Tamaño final de la población de los dicultivos i,j
p, q Frecuencias de los genotipos
p', q' Frecuencias de los genotipos después del proceso de
competencia.
HL Probabilidad de existencia de la unidad i de espacio
biológico.
s Coeficiente de habilidad competitiva,
s, s^, s^ Coeficiente de selección
S Número global de supervivientes después del proceso de
competencia.
^l ’^ 2 ’^ 3*^4 Diversas superficies del vial.
Supervivencia en el instante i.
T, TD Tiempo de desarrollo,
t^ Dia de emergencia i del adultos,
t Tiempo óptimo.
t Instante cualquiera.
V, V1 , V2 Viabilidad
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V.. V. Viabilidad de i o de i.
i J
V  Volumen de alimento
V. Viabilidad en el instante i.
i
W, W A, W Eficacia absoluta.
A D
w^a Eficacia del tipo a en el espacio biológico unidad i.
Otros símbolos o funciones.
f(N^_) Función de dependencia de la densidad.
g(q) Función de eficacia.
R Radio del tubo.
r Factor dependiente de la densidad que varía con el
tiempo.
q Punto de equilibrio.
Presiones de competencia.
OÍ i Of. •» OÍ.. Coeficientes intergenotípicos de competencia
i j j i
X V  A, Parámetro dependiente de la densidad en la Función
Gompertz de mortalidad.
Indice que combina óptimamente viabilidad y tiempo de 
 ^ desarrollo.
Modificación de Pmás accesible paira el cálculo.
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